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INTRODUCTION GÉNÉRALE 
L'écologie  des  pêches et la  génétique  des  populations  prennent  toutes  deux  leurs 
origines à la fin du siècle  dernier. La première  s'intéresse à I'évolution  au  cours du temps et 
à la  distribution  dans  l'espace  des  ressources de la mer  ainsi  qu'aux  facteurs  biologiques  ou 
physiques qui les  conditionnent. La seconde  s'intéresse  aux  mêmes  questions de 
distribution.dans  l'espace et le  temps,  mais porte son regard sur  les  gènes  transmis p a r  les 
individus. II peut  donc sembler naturel que ces deux disciplines se rencontrent  afin de 
résoudre  les  mêmes  problèmes.  Pourtant,  les  premières  applications de la  génétique des 
populations aux problèmes de la gestion des stocks n'ont été réalisees qu'au cours des 
années 1950-1960. Cela  est  partiellement dû au fait que  la  génétique des  populations  n'est 
véritablement  sortie de ses  modèles d'études  privilégiés  (drosophile,  souris,  plantes 
cultivées ou animaux d'élevage) qu'à cette époque. Par  ailleurs,  les  écologistes et 
gestionnaires  des  pêches  ont  longtemps  eu  très  peu  accès à la  génétique,  bien que la 
notion de population halieutique face explicitement ou implicitement appel 6 l'idée 
d'homogénéité  génétique. 
La première  rencontre  entre  ces  deux  disciplines  est donc vieille de 30 à 40 ans. 
Pourtant, si la situation a évolué depuis maintenant moins de dix ans, les etudes sur les 
espèces de poissons  marins  ont été relativement  réduites en nombre.  Plusieurs 
caractéristiques  des  ressources  marines  peuvent  expliquer  les  difficultés  rencontrées  dans 
la  recherche de stocks  indépendants. 
La plupart des  espèces  étudiées  (thonidés,  clupéidés,  gadidés)  sont  caractérisées 
p a r  des  tailles de populations  immenses qui  n'ont  que  peu  d'équivalent  dans  le  domaine 
terrestre.  Par  ailleurs,  la fécondation est  externe  et  les  oeufs  produits  sont  souvent 
pélagiques. Ils peuvent donc dériver dans les courants, ce qui favorise les échanges 
génétiques  entre  populations  éloignées. En outre,  dans  le  mileu  marin  les  barrières 
physiques sont plus rares (ou, plus probablement, moins évidentes) que sur terre, ce qui 
peut egolement a priori favoriser les flux de gènes. Ainsi, les études de genétique 
appliquées  aux  organismes  marins  ont  souvent été décevantes  pour les  gestionnaires  des 
pêches au  point  que  certains  ont mis en  doute les capacités de la génétique à répondre 
à leurs  questions. 
Malgré  ces  difficultés  il  est  devenu  urgent de comprendre les  raisons  des  disparitions 
de stocks.  Les  exemples de la  sardine de Californie  dans  les  années 1950, de l'anchois du 
Pérou  dans  les  années 1970 ou de la  morue de  l'Atlantique Nord depuis 1991, pour ne  citer 
que  ceux-là,  ont  rendu  plus  que  nécessaire  la  connaissance  des  liens  intimes qui unissent 
les  populations et il n'est  pas sûr que  I'écologie  puisse à elle  seule  résoudre  le  problème. 
L'écologie s'intéresse depuis maintenant un siècle aux causes de I'instabilite des 
stocks.  Elle  a  permis de comprendre  l'influence de nombreux  facteurs  environnementaux 
ou  biologiques sur  les populations  marines,  mais il n'est  toujours  pas  possible de déterminer 
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avec certitude dans  quelle  mesure  un  stock  est  effectivement  surexploité, ni d'estimer si ce 
stock  se  reconstituera  et, le  cas  échéant,  combien  d'années  seront  nécessaires.  D'autres 
voies doivent  être  explorées  parallèlement. En effet,  la  reconstitution d'un stock  nécessite 
non  seulement  que  des  individus  (survivants  ou  immigrants)  soient  présents  dans la région 
devenue vide mais aussi que ces individus transmettent leur gènes dans cette région. En - 
d'autres termes, la connaissance des mouvements des gènes, autant que celle des 
individus, permet de comprendre comment les stocks sont interconnectés. En outre, la 
distribution  géographique  des  molécules  porte  en  elle  la  signature de certains  événements 
qui  ont  marqué  les  populations. 
L'halieutique,  s'intéresse  pourtant  aux  individus et  non à leurs gènes. Les pêcheurs 
n'exploitent p a s  des  populations  mais  des  stocks.  Les  stocks  peuvent  être  formés  d'individus 
qui se reproduisent en divers lieux, il n'empêche  que,  pour  les  pêcheurs,  seule  l'unité de 
gestion compte. Certains  stocks  sont  multispécifiques,  aussi  la notion de stock  ne  rejoint- 
elle  celle de population  que pour  certaines  espèces, et  en  certains  lieux. II n'en reste p a s  
moins  qu'une  meilleure  connaissance  des  liens  génétiques  entre  populations  est  une étape 
nécessaire à la  meilleure  connaissance de la  distribution  dans  le  temps et l'espace  des 
espèces d'importance  économique. II  est  légitime de poser  le  problème de l'application 
de la  génétique à I'étude des  stocks. 
II est  particulièrement  important de déterminer si la  génétique des  populations  peut 
répondre aux questions des halieutes. Poser le problème de façon aussi directe risque 
cependant de n'aboutir qu'à une réponse de Normand. Nous nous efforcerons donc 
plutdt au cours de cette thèse de montrer à quel type de questions les géneticiens 
peuvent  répondre.  C'est  pourquoi  nous  avons  développé de façon  importante la 
description de la  théorie  sous-jacente à notre  travail. II apparaïtra  que  les  questions  des 
halieutes  devront  être  reformulées.  Nous  verrons  ainsi  que  la notion de migration  qui  est 
pourtant centrale en génétique des populations n'a pas la même signification pour les 
halieutes. Par conséquent les migrations d'individus ou de gènes n'ont p a s  la mëme 
importance, ni les  mêmes  conséquences  pour  l'isolement  génétique  des  populations.  Cela 
pose en filigrane le problème de I'échelle de temps que I'écologie et la genétique 
scrutent. Les halieutes  sont  intéressé  par  la  gestion  d'une  ressource  sur  quelques  années  ou 
quelques  décennies.  L'échelle de temps  que  le généticien  peut  appréhender se compte 
plus souvent en milliers d'années ou centaines de milliers d'années. Nous essaierons de 
montrer que ce gouffre n'est qu'aljparent. 
Venons-en maintenant  au sujet de cette thèse. 
Lorsque cette thèse  a débuté le  but  était de déterminer  s'il  existait  entre  la Cdte 
d'ivoire et le  Ghana  deux  populations de sardinelles  rondes comme  semblaient  l'indiquer 
l'analyse des statistiques de pëche. II s'agissait également de déterminer dans quelle 
mesure  les  trois  grandes  régions  africaines  présentaient  des  différences  génétiques. 
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Cette th&  devait  principalement  porter sur la sardinelle ronde  Sardinella surifa# 
mais  nous avions décidé de faire paraIl&lement un travail sur la sardinelle plate S. 
maderensis. Nous  pensions alors qu'il  serait  intéressant de comparer les deux especes, dont 
les caract&is-tiques,  bien que proches, pr6:sentaient  des  diff6:renees  cornops~ementales t 
écologiques. 
II &it  naturel de débuter par I'C+xtrophor&se enzymatique, ce que nous avons 
donc fait. Par la suite,  se posait le problt5me de savoir quel marqueur  génétique 
permettrait de r@xmdre aux  questoisns  laissées en suspens b la suite du travail 
enzymatique.  Nous avons choisi I'ADN mitochondrial.  Comme notre but  &tait de travailler 
sur  des  populations et non de faire de la phylogénie,  nous avons opte pour l'analyse des 
fragments d'ADN amplifiés  suppos6s  hyper-variables  par  des en mes de restriction. Cette 
approche nous a semble plus  appropriée  que  le  séquencpge  puisqu'elle  permettait de 
travailler sur un plus grand  nombre  d'individus. 
Cette th&se est divisée en trois  padies.  La  premi&re decrit les poissons de manigre 
gt$nérale  avant de pr6senter certaines  carati:ristiques  des  sardinelles. Ele se termine p a r  
une  partie  concernant la genétique des  poissons. La seconde  partie  présente les résultats 
de l'analyse par  les allozymes. Elle commence p a r  un rappel de genetique des populations 
de base et insiste  principalement sur la notion de differenciation. Les deficits en 
hétérozygotes  sont  également  abordés. Les resultcots que mous  proposons indiquent  que les 
bancs de sardinelles  meritent que l'on s'intéresse d eux d'un  point de vue  génetique. 
La troisihe partie presente les resultats concernant I'ADN mitochondrial. -Elle 
commence p a r  un  rappel des prinei  les  connaissances sur I'ADN mitochondrial 
notamment en ce qui concerne certaines de ses applications 6 l'analyse de !a 
différenciation et de l'histoire  des  populations.  Nous avons 6 ce propos applique  certaines 
analyses &centes b nos donnees mitoehsndriales. Ces analyses se sont d6velspp6es 
depuis  maintenant cinq d sept ans dans le domaine de I'&volution  humaine. Elles posent  le 
problt3me de l'utilisation  des  données  ,moléculaires  pour  analyser  les Gvhements 
démographiques  majeurs rencontr6s par  une  esp6ce. 
Un  des  buts  majeurs de cette th&e est de poser le probl&me de la reconnaissance 
de sous-unités  g&G!tiques  indépendantes.  Nous verrons 'cependant qu'il existe  une 
différence  majeure  entre  l'unit6 de reproduction  qui est  caracterisée  par des geniteurs et 
l'unit6 génétique homogene que nous pouvons caractériser mais qui peut comporter 
plusieurs unités de reproduction. Nous essaierons de montrer dans quelle mesure une 
réponse  peut  &re  apportée. 
PREMIÈRE PARTIE : 
PROBLÉMATIQUE ET MATÉRIEL BIOLOGIQUE 
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INTRODUCTION 
La première  partie de cette thèse concerne  I'écologie  des  poissons et des 
clupéidés en général  et  celle  des  sardinelles en particulier. Le but de cette première  partie 
est de rappeler certaines particularités des poissons et de poser ainsi un cadre qui 
permettra de mieux  aborder  par  la  suite  les  résultats de la  géngtique. 
Nous  avons  commencé p a r  une  partie  très  générale sur les poissons et sur certains 
points  concernant  leur  écologie.  Nous  avons  ensuite  précisé  certains  problèmes 
concernant les  stocks de clupéidés,  leur importance  économique  et  écologique  ainsi  que 
leur étonnante  instabilité  démographique. Puis,  nous  avons  présenté  quelques 
caractéristiques  biologiques sur les deux espèces de sardinelles qui font  l'objet de notre 
travail. 
En ce qui  concerne les sardinelles, nous n'avons pas été exhaustifs car les détails 
concernant leur biologie sont amplement décrits dans les différents articles cités et 
notamment dans  le  travail de Ben-Tuvia  (1960a).  la  thèse de Pierre  Fréon (1986). ou  dans 
les  ouvrages  collectifs  edités  récemment  (Cury et Roy, 1991 ; Le  Loeuff et al., 1993 ; Bard et 
Koranteng, 1994). Nous avons plutôt insisté sur les paramètres biologiques qui peuvent 
intervenir  dans  les  phénomènes de différenciation  génétique. 
Enfin,  nous  avons  voulu  finir cette première  partie pa r  une courte synthèse 
concernant la  génétique  des  organismes  marins en insistant  principalement sur la 
reconnaissance  des  stocks de poissons. Les travaux sur les invertébrés marins sont parfois 
loin de nos préoccupations  mais ils apportent  également  des  éléments de réponse  ou  des 
exemples  intéressants.  Ils  ne  seront donc p a s  totalement absents de cette partie. 
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FIGURE 1-1 : Classification des  vertébrés 
Czt  arbre représente les tétrapodes  formant  une  Super-Classe 6 I'égal de celle d e s  poissons. Bien q u e  
ciassique  (on la retrouve  dans  tout livre  sur les poissons) elle ne  correspond  pas à la phylogénie  fondée 
SI.( les données de l 'anatomie  comparée (Louder e t  Liem, 1983 : Bone e t  al., 1995) o u  de la biologie 
moléculaire  (Meyer et Wilson, 1990 ; Bone e t  al.. 1995). voir Figure 1-2. Les distances  sont arbitraires. 
-- D'après  Boue et Chanton (1966) 
Requins 
Raies 
Chimere$ 
Coelacanthe 
Dipneustes 
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FIGURE 1-2 : Classification des poissons 
J ~ e t  arbre represene tes positions relatives des t~trapodes et des poissons osseux.  es t ~ ~ o s t ~ e n s  
et place les noms d'espèces connues au bout  des branches afin d'gviter les noms lafins pas Youjours 
&ocateurs. Les longueurs des branches sont arbifraires. 
D'QDf& Bone et al. (1695) 
I) POISSONS ET CLUPÉOMORPHES 
A) QUELQUES GÉNÉRALITÉS SUR LES POISSONS 
La  Super-classe  des  Poissons comprend  près de 21 O00 espèces.  Parmi  celles-ci,  plus 
de 20 O00 sont  des  poissons  téléostéens,  ou  poissons  osseux  modernes,  réparties en  un peu 
plus de 400 familles. A titre de comparaison, on ne  compte  que 700 à 800 espèces de 
poissons  cartilagineux  (3.7%) et un peu  moins de cent espèces  d'agnathes  (0.3%).  Apparus 
au cours du Trias, c'est à dire il y a entre 180 et 250 millions d'années. les poissons 
téléostéens  représentent donc  actuellement 96% de l'ensemble  des  poissons  (Bone et al., 
1995) soit environ  la  moitié  des  espèces de vertébrés  (Romer,  1973 ; Louder et Liem, 1983 ; 
Wooton, 1990). Selon  Bone et al. (1995)  les  poissons  représenteraient  même 60% de tous  les 
vertébrés, ce qui ferait donc d'eux  des  vertébrés  "typiques'. 
II est intéressant de noter  que cet ensemble tient plus d'une unité de milieu que 
d'une unité phylétique. Pourtant, au milieu du XIXème  siècle,  l'embranchement  des 
vertébrés était divisé en cinq classes supposées équivalentes : Poissons,  Amphibiens,, 
Reptiles, Oiseaux et Mammifères (Piveteau, 1957). Par la suite on séparera les Agnathes, 
vertébrés  sans  machoires  tels que lamproies  et  myxines, du reste  des  autres  vertébrés qui 
ne formeront plus qu'un groupe, les Gnathostomes. Au cours du XXème siècle, diverses 
propositions de classification vont suivre. Basées sur les données paléontologiques et 
anatomiques et reposant sur  les  principes de la  cladistique,  les  ichthyologues  vont, 
clairement  établir  que les  formes  que '/'on range sous /e nom de "Poissons" apparliennent ù 
des  lignées  évolutives  indépendantes' (Piveteaux, 1957). Les  nouvelles  classifications  vont 
peu à peu s'opposer  aux  classifications  généralement  en  usage  et qui font  des  Tétrapodes 
une  Super-Classe à I'égal de celle des  Poissons  (Figure 1-1, Boué et Chanton, 1966). 
Cela aboutira aux classifications actuelles qui placent les Tétrapodes dans une 
branche interne de l'arbre évolutif des poissons osseux, à coté des dipneustes et des 
crossoptérigiens dont  le  coelacanthe est l'unique représentant vivant connu (Figure 1-2 ; 
Louder et liem, 1983 ; Meyer  et  Wilson,  1990 ; Stock et al., 1991 ; Bone et al., 1995). faisant 
des  poissons  un  groupe  paraphylétique, à moins que les  vertébrés  terrestres ne soient  des 
poissons  qui  s'ignorent. 
Pour  revenir à l'importante  diversité  des  poissons  téléostéens, il peut  ëtre  intéressant 
de remarquer  que  le  milieu  aquatique  ait  pu  produire 60% des  espèces de vertebrés,  alors 
qu'il est censé ëtre très homogénéisateur et donc freiner la divergence genétique 
conduisant à la  spéciation. Le milieu  marin  pourrait  produire  plus de différenciation  qu'on 
ne  le  suppose  souvent  (Palumbi, 1994). 
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ilieux  conquis 
Environ 58% des  poissons  sont  des  esp&es  marines,  41% sont dulqaquicoles  tandis 
que les 9% restant sont des  espèces d'eau saumatre (Wooton. 1990). Pourtant,  rivieres et 
fleuves ne  couvrent  qu'environ 1% de la surface de la  terre et representent  moins de 6.61% 
du volume d'eau occupe. Le domaine marin, b l'inverse est immense mais relativement 
vide. En effet, environ 75% des  espèces  marines  vivent  dans  les  eaux  c6tiè:res et 2% dans le 
domaine epip6lagique, c'est 6 dire les 266 premiers rngtres non cdtiers des oc&~ns 
(Wooton, 19921. Les poissons t&l&ost&ens sont r6sents b toutes les latitudes et peuvent 
supporter des temperatures allant d'environ - , en Antarctique b plus de 40°C dans 
certains lacs d'Afrique de l'Est ou ceriains trous d'eau des deserts am6:ricain.s (Wooton, 189 r -  
; Bone et d ,  1 5). Certaines espèces vivent d 4600 m  d'altitude, r le plateau  tibetain  ou 
dans les Andes, où la pression  partielle  en  oxygène est d'environ % inferieure 6 celle du 
niveau de la mer et où des  variations  rapides de temperature et luminosite sont 
fr6quentes. D'autres espèces sont capables de supporter  des  pressions de plusieurs 
centaines  d'atmosphgres  tandis  que  certaines  peuvent  vivre hors de l'eau et meme de 
grimper sur des arbres, tels les p6riophtalmes ou les perches grimpeuses (Bertin, 49% ; 
I 
Longhurst et Pauly,  1987 ; Bone et al. ,19951. 
En résume!. comme le notent  Davenport et Sayer (1993). les poissons ne sont  exclus 
totalement  que des  milieux très acides (pH<4), très  basiques (pH>401, hypersalins (>86 Q p. 
16001, en anoxie permanente ou très pauvres en calcium ([Ca*+I<16-*mol. 1-11. Notons 
cependant que Pouyaud (cornm. pers.) a récemment peche des tilapias dans des eaux 6 f 
1 16 g. p. I600 de salinite. 
,~ 
b) R6partition de la diversif6 
Malgr$ son importance, la diversite specifique des poissons est princi 
localisée  autour  des  tropiques,  que ce soit  dans le milieu  marin  ou en eaux  douces.  Ainsi. 
86% des  espèces  marines  cdtieres  vivent  dans des eaux  tropicales  ou en eaux temp6r6es 
chaudes (Lsnghurst and Pauly, 4987). Ceci est particuli&ement vrai dans les milieux 
récifaux qui comprennent 4000 especes,  soit 30% des  especes  marines. Ceci est 
egalement le cas des grands  lacs  tropicaux  onnus  pour  leurs  extraordinaires  speciations : 
chacun des grands lacs africains a plus de O espèces dont la  plupart  sont  endémiques 
(Lowe-MaceonneIl,  1987  voir  aussi  Fryers and Iles, 1972 sur les cichlid&  du lac Victoria). 
La répartition de cette diversite semble suivre quelques grandes tendances : on 
trouve moins d'espèces lorsque la profondeur croTt, ou lorsque la latitude ou l'altitude 
augmente. A l'inverse, le nombre  d'espèce  semble  croTtre avec les milieux  complexes et 
avec  l'aire de l'habitat (Longhurst  et Pauly, 1987). Un milieu  productif  favorisera  egolement 
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FIGURE 1-3 : Position  relative  des  quatre  principaux  groupes de téléostéens 
.es eutéléostéens  sont  les  plus  modernes  des  téleostéens  et  comprennent plus de 17 O00 espèces.  Les 
:idpiroides  représentent un  groupe  relativement  primitif  detéléostéens . Clupéidés et engraulidés  son1 
es deux  familles  les  plus  importantes  en  nombre  d'espèces et également d'un point de w e  
konomique. 
Ymrès Louder et Liem (1983). 
la multiplicité des espèces 6 moins que des conditions abiotiques ne se développent. 
Dufour et al. (1995) font  remarquer  qu'il y a  ainsi  environ 400 espèces  dans  la  Méditerranée 
(560 espèces et sous-espèces selon Quignard, 1978). ce qui correspond à ce qu'on 
observe  sur  des  récifs  coralliens de quelques  kilomètres.  Les  événements  majeurs  survenus 
au  cours de la  paléohistoire  sont  également  responsables de disparitions  d'espèces  ou  au 
contraire de la  diversification de certains  écosystèmes.  L'ouverture du détroit de Gibraltar 
date ainsi  d'environ 6 6 7 millions d'années, et c'est à cette époque  que  I'ichthyofaune 
atlantique  a pu pénétrer de façon massive  dans le bassin qui  allait  devenir b 
Méditerranée. Par  ailleurs,  les  glaciations  des  deux  derniers  millions  d'années ont  conduit à 
un  certain appauvrissement  en  espèces  malgr6 un léger  enrichissement en espèces  d'eau 
froides.  Plus  récemment  encore,  la  percée du canal de Suez a  favorisé,  après 20 millions 
d'années de séparation,  la  remise  n contact avec les  espèces  tropicales de 
I'ichthyofaune  Indo-Pacifique  (Quignard,  1978 ; Quignard  et  Farrugio,  1981). 
L'importance de cette paléohistoire  montre  qu'il  est  difficile de comparer la diversité 
spécifique de latitudes  différentes,  car  on  compare  alors  indirectement autant l'histoire  des 
milieux que leurs  caractéristiques  actuelles. I I  est  ainsi probable que les  milieux  tropicaux 
aient moins  ubi les effets  des  dernières  glaciations que les  zones  tempérées  (voir 
cependant Van  Zinderen  Bakker, 1982 et  Maley, 1991 pour  le  milieu  terrestre). 
Cependant, si les zones tropicales sont plus riches en espèces, ce sont plutôt les 
eaux  froides et tempérhes  qui  comprennent  les  espèces  les  plus  importantes d'un  point  de 
vue  commercial  (morues,  haddocks,  harengs,  sardines,  poissons  plats,  etc.),  mëme si des 
exceptions importantes peuvent ëtre citées (anchois du Pérou, thonides et scombridés 
tropicaux,  menhaden,  sardinelles,  etc.).  Ainsi, bien  que les  eaux  tropicales  comprennent 
30% des marges continentales, elles ne repr6sentent qu'environ 15 % de la production 
totale  en poisson  (Longhurst and Pauly, 1987). 
a) Généralités 
foikilothermie et migrations 
Les  poissons  sont  poikilothermes  et  ne  peuvent  maintenir  leur temphrature  constante 
p a r  leur métabolisme. Leur croissance, leur comportement reproducteur ou alimentaire 
dépendent  donc fortement de la  température du milieu  dans  lequel ils vivent.  Capables 
de détecter des  variations de températures, ils peuvent  suivre  des  masses d'eau dont  le 
comportement  ou  la  qualité  (nutritive,  calorifique)  leur  convient. Des  migrations  sont  donc 
extrêmement  fréquentes  chez de nombreuses  espèces de poissons  marins.  Ces  migrations 
peuvent  être de grande ampleur  lorsque  les  populations  suivent  les  mouvements  des  fronts 
océaniques (anchois, sardines, sardinelles, etc.). Des migrations plus localisées existent 
également  en  fonction  des  saisons  et  des  variations  locales de température. Les morues 
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de Terre  Neuve quittent ainsi  les  eaux  c6tieres  en  hiver  lorsque la temperature des  eaux de 
surface  est trop basse et s'enfoncent  en  profondeur, I6 où la temperature se maintient  au 
dessus de zero (Can el" al., 1995). 
. *  VuriubiWi ph6neatypique 
De nombreux caracteres meristiques et morphometriques sont connus pour leur 
forte variation SQUS t'influence  des  conditions de croissance  des  poissons  (Allendorf et a/.8 
1987). Ces auteurs notent que. chez le saumon des fontaines (Salvelinus a/pinusl. ICs 
variation de taille obsenapge entre  individus de populations  elifferentes de la merne espke  
peut  atteindre 4000% alors  qu'elle  n'atteint  que 250% entre espgces de pinsons de Darwin. 
De mi5rne, alors que chez la majeurs partie des verttebr6s terrestres le coefficient de 
variation phenotypique intraspecifique est gen6ralement inferieur b 5%. il est au moins 
deux fois plus important chez les poissons. Enfin, I'heritabilitk (le rapport de la variabiliti! 
genetique sur  la variabilite ph6notypique totale) est plus faible que chez les autres 
vertebrgs notammemt  pour  les carasclgres morphologiques ~Cawalho, 1963. 
Cette sensibilite phbotypique des poissons  aux  conditions du milieu  est  importante 
dans le cadre de la problernatique qui nous interesse, B savoir la reconnaissance de 
populations et la determination de stocks. En effet,  pendant  longtemps (et maintenant 
encore) les stocks de poissons ont  et6 ditfinis sur la base de diffkrences  morphologiques ou 
mgristiques. Chez la morue (Gadus rnsrhua) et le hareng  atlantique QC/upea harengus), 
par exemple, de trgs nombreuses  sous-unitGs  (stocks,  sous-stocks.  populations,  races,  tribus) 
ont et6 definies en fonction de caracteristiques  morphologiques (et rfois 
comportementales) alors que les donnees  genetiques  acquises  jusqu'b  present ne 
donnent p a s  toujours  l'impression  qu'une telle profusion aie des  causes  autres 
qu'environnementales (e.g. Smith el al.. 4988 pour la morue et  Schweigert et Withler, 4 
pour le hareng). 
Dans le cadre de la variabilitk phbotpique, la croissance indeterminee des 
poissons mkriie d'i?tre signalhe ici. A la difference des autres vert&m5s, les poissons 
continuent b croître agar& avoir  atteint  leur  maturit6  sexuelle  (Wooton, 1692). Recemment, 
Beverton (4992) a cependant montre  que cette image  pouvait  ëtre  simpliste. IIinsiste  sur  le 
fait  que la difference  entre les  poissons et les  autres  vertebres se situe plutdt dans la f a p n  
dont la taille maximale est atteinte (asymptotique ou brusque) et non dans l'absence 
d'une taille maximale chez les poissons. Si, p a r  exemple la majorit6 des mammifères 
atteignent leur  taille  maximale tr& vite,  certains d'entre eux n'atteindraient cette taille que 
de fason asymptotique. comme les poissons. 
Quoi qu'il en soit, le pGint b retenir est que I'etendue de variation phhotypique 
observée  chez les poissons englobe toujours celle de tous les autres  vertebrés. 
Etant supportes p a r  le milieu dans lequel ils vivent, les poissons possedent un 
squelette qui  n'a p a s  d jouer le mëme rôle porteur  que  celui  des  vertebr6s  terrestres.  Chez 
ces derniers,  le rapport  entre la quantite de muscle et le  poids total est  ainsi en g6neral 
inférieur à celui des  poissons  (Wooton,  1992).  De  plus,  l'absence de régulation  thermique 
ainsi que d'autres caractéristiques physiologiques font que les poissons de piscicutture 
transforment deux fois mieux la nourriture en muscle que certains animaux d'élevage 
comme  le  poulet, p a r  exemple  (Chourrout et O/., 1986). Ces  caractéristiques  font  que  les 
poissons  représentent une  exceptionnelle  ressource en protéines. 
Ecologie 
L'écologie  des  pêches  peut se définir  comme  la  science  qui  s'intéresse  aux  facteurs 
influençant  l'abondance,  la  distribution et  la  disponibilité  des  espèces de poissons 
d'importance  commerciale (Frank et Legget, 1994). Nous nous focaliserons sur quelques 
espèces  démographiquement  importantes  telles  que  morues,  haddocks,  harengs, 
sardines,  anchois,  thonidés,  c'est à dire  parmi  celles  qui,  en  dehors  des  salmonidés,  ont 6t6 
les plus étudiées. Le but sera surtout d'insister sur quelques caractéristiques qui pourront 
éclairer  certains  problèmes  rencontrés  par  la  suite. 
L'écologie  des  pêches  est  née à la fin du siècle  dernier  dans  le  nord de l'Europe 
dans  le cadre des  grandes  pêcheries de hareng et de morue  (Sinclair, 1988). La notion de 
recrutement  y  est  centrale : le  recrutement  représente  la part de la  population  qui  rentre 
chaque  année dans la pêcherie (pour les pêcheurs) ou qui entre en Slge de première 
reproduction  (pour  I'écologiste).  Devant la variabilité  interannuelle  des  prises et les 
répercutions  économiques sur  les  populations  nordiques  (humaines)  essentiellement 
tournées vers la pêche, cette science a cherche à comprendre les causes de ces 
variations en terme de recrutement,  afin de predire,  minimiser  ou  éviter  les  effondrements 
de population. Pour donner  une  idée de l'importance de ces  variations, on  peut  calculer 
le  rapport du recrutement  maximum  au  recrutement  minimum  observés.  Ce  rapport  est de 
l'ordre de 100 à 200 chez  la  sardine de Californie,  le  hareng de Norvège et  la morue du 
GroBnland et peut  atteindre 2700 chez  le  haddock du 'Banc  Georges' (en face de Terre 
Neuve,  Canada). 
I l  peut être  important de souligner ici une  des  difficultés  inhérentes au milieu  marin, 6 
savoir l'opacité du milieu 6 toute observation  directe.  Ainsi,  les  premières  observations de 
la variabilité  interannuealle  des  prises  furent  simplement  attribuées à une  variobilit6 de la 
distribution  des  poissons  par  rapport  aux  lieux de pêche.  Ce n'est qu'avec  l'introduction 
des  techniques de détermination  d'Slge,  développées  par  Hjort au  debut du siècle, que 
l'on pût comprendre la dynamique en terme de cohortes et mettre en évidence 
l'importance  du  recrutement (Frank et Legget,  1994). 
Par la suite,  quelques  idées  maitresses  vont  guider  I'écologie  des  pêches : 
i) Au début du siècle,  le  point  d'intérêt  est  le  recrutement.  On  pense  alors  qu'il  est 
principalement  déterminé p a r  la  période  critique  pendant  laquelle les larves passent de 
l'utilisation de leur  réserve  vitelline  au  comportement  planctivore. Si, à ce moment p rk i s ,  
la  nourriture  est  absente, le  recrutement  peut  en  être  fortement affecté. 
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ii> Plus tard, cette hypothese  est g~néralisee p a r  Cushing qui considG3re que le stade 
critique de Hjort n'est p a s  le seul touché et que les phenomènes abiotiques (courants, 
temp&atures,  etc.] doivent  etre pris en plus  grande  consid6ration. 
iii)  Au  milieu des ann&% 4950. le d6veloppement des  techniques de d6termination 
d'dge vont  s'ameliorer. Les chercheurs vont donc  pouvoir  &tuelier les liens  entre  niveau  du 
stock  d'adultes et recrutement. A I'epoque  Ggalement.  les thbries concernant b 
dynamique  des  populations  d'insectes  vont  s'inserer dans la pensee  halieutique. A cette 
&poque de nombreux concepts de l'halieutique  actuelle vont &merger. II y aura  ainsi le 
concept de Prise  Maximum  Soutenable 4 MSY pour Maximum  Sustainable  Yield]. Ce terme 
suppose  qu'il  existe un équilibre  entre la dynamique  des  populations de poissons et leur 
exploitation. Comme cet Bquilibre est fonde SUI I'hypothese que les populations de 
poissons sont régies p a r  des ph6nomGnes densité-dépendant, on pense que la pêche 
peut être dssee de f a p n  6 ne ponctionner que ce que la population produit "en trop". t -  
iii> Depuis quelques annees, les rnod&s liant stock et recrutement ont 6% tr& 
critiqués. Tout d'abord il ne semble pas exister de cas où les pr6dietions aient éte 
correctes.  De  plus,  même avec des  variances  &normes  (produites p a r  les modèles) autour 
des MSY, il n'était p a s  rare que l'augmentation de l'effort de pêche aboutisse b une 
production  bien superieure b la MSY sans que  l'effondrement  prevu par la theorie  n'ait  lieu. 
Malgré cela de nombreux auteurs pensent 'que les erreurs sont corrigibles et que des 
pram6tres correctement estimés  devraient  ri4soudre les prsbl6mes. 
VI Au cours des années 1970, un  autre  tournant a également eu  lieu : la prise  en 
compte des migrations de poissons.  [En effet,  pendant  longtemps les migrations  ont &ti5 I 
consid6rees comme des  pertes  pour le stock &x$&!. au  meme  titre que la  mortalit& Pour 
~ 
les &colsgistes des pecks ces pertes n'avaient pas d'importance, le stock &ant une unit6 F 
b part entiere  [stock-unit& de Gutland, 198 1 et ce n'est que depuis  relativement peu de 
temps que les  migrations de poissons  sont  consid&r$es comme importantes  dans la ii 
dynamique  des  stocks. Les mecanismes des migrations ont peu 6 peu et6 ktudies,  qu'ils 
ssifs (oeufs). partiellement actifs (Iawes) ou actifs (adultes). Les recherches ont 
port6 sur les liens entre les migrations des differents  stades de developpement et cerifaines 
contraintes  environnementales  (fronts  thermiques, abondance de la  nourriture,  presence 
de prkdateurs,  salinite,  etc.),  toujours  en  liaison  avec  le  recrutement. 
Le petit historique que nous  venons de voir  ne prétendait p a s  6 I'exhaustivité. II avait 
pour but de présenter  certaines  idees  couramment  utilisées  dans  le  domaine  des  pêches. 
Nous  cherchions également 6 montrer  comment la notion de migration  qui est  centrale à 
la notion de structure  des  populations  pour le généticien des populations,  ne  semble  s'être 
imposee que tardivement chez les gcologistes des pêches. Cette remarque ne signifie 
nullement que les  phénomènes de dispersion  et de migrations  n'aient été présents  dans la 
pensée halieutique dès ses origines. Hjort, p a r  exemple, a beaucoup travaille sur les 
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phénomènes de dispersion larvaire, et les études de marquage-recapture.  Cependant, 
I'intérët porté aux  individus  migrateurs  comme  liens  entre  populations  ou  comme 
fondateurs de nouvelles  populations  est  relativement  récent  (Sinclair, 1988). 
Cet historique était également un premier pas dans la mise en évidence de 
certaines  différences qui existent  entre  I'écologie  terrestre t  I'écologie  marine. 
PurfiCulurités de I'écologie murine 
1 'échelle de travai(  tout  d'abord est  en  général de l'ordre de la centaine  et parfois 
de quelques  centaines d quelques  milliers de kilomètres, et nécessite  des  etudes 
prolongées sur  plusieurs  années  voire  plusieurs  decennies. 
J e  cvcle de déy&gpernm n'a p a s  la même place que chez les vertébrés 
terrestres.  De  l'oeuf pondu  et laissé à lui-même,  sort  une  larve  sans protection et presque 
sans réserves. Les poissons commencent donc leur vie comme les composants d'une 
communité complexe de plancton. La larve fait alors partie de la nourriture aussi bien 
d'espèces prédatrices que d'individus de la même espèce ayant atteint des stades 
légèrement  plus  avancés. Les  larves  sont également  en  compétition avec de nombreuses 
espèces qui pourront  être  plus tard aussi bien leur  proies,  prédateurs  ou encore 
compétiteurs.  Gutland  (1982 in Frank et Legget,  1994)  pose  ainsi  le problème : 'les poissons 
n'ont  pas  d'équivalent  terrestre  direc+ un renard ou un lion ne commencent pas  leur  vie 
en compétition  avec des souris'. 
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II n'est  ainsi p a s  rare  que  l'on  compare  la  situation  des  poissons en écologie à celle 
des  insectes  ou  encore  des  plantes.  L'étude  des  stocks  a  ainsi  tiré  certains de ses apports 
théoriques de la  dynamique  des  populations  d'insectes et  notamment de ravageurs.  Les 
taux de mortalité observés dans le mileu marin n'ont p a s  d'équivalent chez les autres 
vertébrés : il n'est p a s  rare de voir les cohortes de morue et de haddock baisser de 
plusieurs  ordres de grandeurs au cours  des 6 premiers  mois de vie  (Frank et Legget,  1994). 
Conand (1977) note p a r  exemple  que,  chez  la  sardinelle  ronde Sardinelb  auritu, les  taux 
de mortalite observes les 5 premiers jours sont de l'ordre de 65% : cela aboutit à une 
réduction  d'un  facteur 1 O0 en une dizaine de jours. Conand (1977) ajoute  qu'au cours 
d'une  série  d'échantillonnage,  la  presence de bancs de sardinetles  adultes  dans  le  même 
secteur  que  celui où les  larves  étaient  concentrées colncida  avec  une  réduction de la 
densité de ces  dernières d'un  facteur 20 en moins de 1 O heures. 
hénomènes de dimersion  sont  primordiaux  dans  I'étude de la  dynamique  et 
de la  structure  des  populations de vertébrés terrestres. Ils ne sont pourtant  integres  que 
depuis  deux  décennies en écologie des  pêches.  Encore  l'importance de la dispersion  n'a- 
t-elle véritablement été mesurée que depuis le debut des annees 1980. L'ouvrage de 
Sinclair (1988) sur les populations  marines  a  également  marqué  un p a s .  Cet  auteur insiste 
sur l'importance des  structures  cycloniques  ou  gyres :ces  structures  représentent  des  unités 
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stables qui n e  se m6langent  que tr& peu  avec les eaux  avoisinantes et dans lesquelles  les 
poissons se reproduisent. Ce sont des  aires de retention.  Du  fait de cette stabilité#  elle  ont 
tendance b accumuler et maintenir  le plancton ainsi que les lawes et les oeufs dans une 
region relativement  restreinte. A l'inverse,  les  individus qui  quittent  6xtivernen-i  ou won) ces 
unites sont perdus  pour  elle : ce sont les vagabonds  selon la terminologie de Sinclair (1 988). 
Sinclair (voir aussi Sinclair et Iles. 1988) montre egalement  l'importance  pour I'espece de 
ces vagabonds (oeufs et lanses perdus  par advection ou jeunes et adultes allant plus loin 
que les autres, ou ailleurs...). Pour Sinclair, ces individus sont perdus pour le population 
(unite stable) mais peuvent aussi sewir b coloniser de nouveaux milieux. et definir de 
nouvelles  populations si de nouvelles  aires de r6tention  sont  d6couvertes. 
De plus en  plus i'id6e d'un stock-unit6 où la migration  n'est  qu'une pede a peu 6 
peu cédit la place d une vision plus dynamique qui tend 6 intégrer les migrations de 
poissons d'un  point de vue  quantitatif. Ces migrations  peuvent se d6rouler  entre 
populations  &quivalentes  qui Gchangent rt5guli&ement des individus, cela rejoint  alors h 
vision  classique de la migration  telle  que  le  geneticien  la  conçoit. Les migrations  peuvent 
6galeme~t etre tr6s dissymgtriques. OR a ainsi emis I'idite que, cedaines années, une 
population prticuli6rement importante  pourrait  subir (par modifications  brusque de 
I'iRtenSiti! des CoUraRtS, pCN exemple) des ph&K)m6?nes eXtf&nes de dispersion. Selon 
certains auteurs, cela pourrait  permettre 6 des individus de se joindre B UR autre stock 
pendant les stades juveniles.  Plus  vieux, ils retourneraient d la population  originelle (Frank et 
Legget, 19641. L'importance de ces  phenomenes de retour  aux  sources  ou philopatrie est 
actuellement debattu dans la litt4?rature.  notamment en  ce qui  concerne son importance 
insi. selon Cury ( 9  4, les ph&mm6nes de philopatrie ou homing sont assez 
courants dans le domaine marin mais né~essitent une I$g&e proportion  d'individus dits 
"opportunistes" (et qui sont  les  equivalents  des  vagabonds)  pour  permettre b I'espGce de 
se perpittuer. Enfin, les notions de metapopulations ou de systeme  sourcepuits  ont  peu B 
peu commence b influencer les 6cslogistes des  p&Aes. Ainsi, le declin de la  morue  dans 
tout l'Atlantique Nord pourrait Btre dû, non pas d I'epuisement de tous les sous-stocks 
exploites mais b la surexploitation de quelques populations sources qui alimentent les 
populations  avoisinantes  par  leur surplus (Frank et Legget, 1994, 
En conclusion il apparaît  que les liens  entre  stocks et facteurs  biotiques  ou 
abiotiques ne sont p a s  clairs. il ne semble donc p a s  exister de théorie  générale capable 
d'expliquer  les  variations de populations  marines. 
' La surpëche n'a que  peu Qté evoquée et le sera de façon plus  spécifique  pour les 
clupéomorphes.  Nous en profiterons  pour  revenir de  iaçon plus  précise  sur  certains  points. Il 
nous  semble important de souligner,  comme  Frank et Legget (1994, les liens qui existent 
entre  la  dynamique  des  poissons  marins et les  insectes et les plantes  terrestres, plus qu'avec 
les autres vertebrés 
O 
Le problème de l'accès à l'information 
Une  des  caractéristiques du  domaine  aquatique  et marin en particulier p a r  rapport 
au  mileu  terrestre,  est  son  immensité.  La  majeure  partie  des  connaissances que  l'on  a de la 
répartition des poissons ou de leurs mouvements se fait par un échantillonnage en 
aveugle.  Deux  types  d'échantillonnages  sont  possibles : i> la pêche et ii) les campagnes 
océanographiques. 
La pêche fournit le plus gros volume d'information. Cependant, ses échantillons 
seront  toujours  biaisés  puisque a)  en  principe les  pêcheurs  vont  là où ils pensent  trouver du 
poisson b) les  lieux de pêche  étant réglementes,  les  pêcheurs  ne  pourront  fournir (au moins 
en théorie) que des  poissons  issus  des  zones  autorisées c l  les  statistiques de débarquement 
ne correspondent p a s  toujours à ce qui est effectivement pêché (débarquements sur 
certaines  plages), et d) les  pêcheurs  peuvent  très bien cesser de pêcher  une  espèce  non 
p a s  parce  qu'elle n'est  plus abondante mais parce quelle  est devenue sans intérêt  ou est 
supplantée  par  une  autre  espèce  bien  plus  intéressante. 
A l'inverse,  les  données  des  campagnes  océanographiques  sont  réalisées de façon 
très  précises  mais ne se font  que sur une  zone  limitée  (et  pourtant  immense) t  ignorent ce 
qui se  passe  dans  les  zones  adjacentes. 
Cela  explique  que  les  données de répartition  et  d'abondance soient  parfois  difficiles 
à interpréter. 
B) LES CLUP~OMORPHES 
a) Description 
Parmi les poissons osseux, le Superordre des Clupéornorphes est assez primitif et 
comprend environ 340 espèces divisées en quatre famille inégales (Figure 1-31. La plus 
imporÎante, celle des Clupéidés (harengs et espèces voisines), est representée par 200 
espèces. La seconde, celle des Engraulidt5s (anchois et apparentés), en  comprend 140 
environ (Murphy, 1973). Les deux autres familles sont d'une importance commerciale 
mineure et nous ne les mentionnerons plus par  la suite, il s'agit  des  Denticipitides et des 
Chirocentridés qui ne comprennent chacun qu'une  espèce  (Murphy,  1973 ; Longhurst  et 
Pauly,  1987 ; Banister, 1988). 
Les clupéomorphes  forment un groupe de poissons  assez  homogènes tant dans  leur 
forme  que  dans  leur  écologie.  Ce  sont  des  poissons  plutdt  petits (de 10 à 40 cm),  argentés, 
aux écailles fragiles, sans ligne latérale, fuselés, légèrement aplatis ou comprimes pour 
beaucoup d'espèces  tropicales,  formant  des  bancs  qui  peuvent  comprendre  des  millions 
ou  des  dizaines de millions d'individus (Hildebrand, 1963). Ces formations sont plutdt 
restreintes au plateau  continental  bien  que  chez  certaines  espèces  des  migrations  aient 
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lieu b travers  des  etendues  d'eau  profondes. Les bancs  peuvent etre observes b la surface 
comme au niveau du fond (Longhurst and Pauly, 1987). u  cours de la nuit ils se 
rapprochent de la  surface  (Lowe-MacConnell, 1987) et se divisent en groupes  plus  petits, 
cette dispersion pouvant mGme etre complete (Lsnghursf and Pauly8 1987). 
Les clup6ornorphes  comprennent  environ 25 genres sous les tropiques, 10 dans b 
rEtgion  sub-fropieale et temp&& st 4 seul  dans la region boreale. La majeure  partie  des 
especes se trouvent  dans  I'Oc6an  Pacifique  (Longhurst and Pauly. '1987 ; Lowe-McConnell, 
1987). La moins grande richesse  sp6cifique de I'OcEtan lantique est probablement  due 6 
sa relat.ive jeunesse I rapport b I'Oc6an Pacifique et 6 sa moins grande richesse en 
ritgions rkifales. La distribution  est-ouest  est  &alement  non homogene. Cette dissymetrie 
est particulierement nette au niveau des tropiques, où il apparaÏt que I' lantique Ouest 
est plus  riche en especes  (environ 60) que  l'Atlantique Est (une  dizaine). tandis que  dans le 
Pacifique  c'est la bordure  est (86 contre une trentaine)  qui est la plus riche (Lsnghurst and 
Pauly, 1987). L'Afrique de l'Ouest  semble donc relativement pauvre en espgces de 
clup6omorphes  tropicales (6 peine 7 especes, selon Lowe-McConnell. 4 987). 
La majeure  partie  des  clupesmorphes  sont  des  poissons  marins p r h m k  b presque 
toutes  les  latitudes 6 l'exception  des  zones  arctiques (Wooton, 1962 ; voir  aussi  Tableau II). 
Quelques  especes  vivent cependant en eau  dsuce, tels les cfenothrissides  d'Afrique de 
l'Ouest, Limnothrissa miodon du Lac Victoria ou Nematdosa erebi d' ustralie. Certaines 
espèces  sont  anadromes  ou  capables de vivre en eaux  saumbtres  telles les aloses (Alosa 
sp.) les "rasoirs" (//isha spa, les  ethrnaloses (Ethmalose sp.9. Les harengs (Clupeo sp.9 el les 
sprats (Spratus sp.1 sont &galement  capables  d'entrer de fapn saisonniere ou 6 certaines 
étapes de leur cycle de vie dans les estuaires (Woofon, '1%' ; Bone eP a/*# 1 
observe  aussi cette capcite chez  certains  anchois de M6diterramh (Quignard, 1978) ou 
de nombreuses  esp&xs de clup&ornorphes. II arrive cependant' que des espgces 
appartenant  au meme genre n'aient p a s  les memes niveaux de tol6rance comme les 
sardinelles ronde et plate (Longhurst et Pauly, 9987 ; Woston, 4992). 
lantique. Cette capacite 6 supporter les eaux d6sal6es semble donc 
c) Alimentation,  croissance 
Majoritairement  microphages (zoo- ou  phytoplanctonophages), les clupeomorphes 
sont des filtreurs. Ils sont intermédiaires dans la chaÏne alimentaire et subissent donc la 
prédation 6 tous les stades de leur developpement, aussi bien par des individus de la 
m&ne espèce (aux stades précoces) que par les thonidits, scornbrides, oiseaux ou 
mammiferes marins (Murphy, 1973 ; Longhurst and Pauly, 1987). Quelques rares espèces 
sont  Etgalement  prédatrices k g .  le  genre //isha. Longhurst and Pauly. 1987). 
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Elosomorohes 
Denticipitoides 
- Clupeides 
Engroulidks 
Chirocentrides 
DussumieriidQ 
EulClCost&n$ 
Clupboide 
FIGURE 1-3 : Position relative des  quatre principaux groupes de téléostéens 
,ES eutéléostéens  sont les plus modernes  des  téléostéens et comprennent plus de 17 O00 espèces.  Les 
zlupéoides  représentent  un  groupe  relativement primitif detéléostéens . Clupéidés et engraulidés son1 
es   deux  familles les plus importantes  en  nombre  d'espèces  et  également  d'un  point de vue 
Sconomique. 
%près - Louder e t  Liem (1983). 
Tableau 1-1 : Oistribution  gfographiyuc de, quclqucs especcs de Clup&forrncs 
Espece 8assins  ocbaniques  principaux 
Hareng  de  l’Atlantique (Clupea Harengus) Ocban Atlantique Nord, Mer Ihltiquc, Mer du Nord 
Hareng  du  Pacifique (Clupea pallasd Ocean Vaciligue Nord 
Sardine  du  Pacifique (Sardinsps seellatus 1 “an Pacifique  Ouest 
Sardine de Californie (Sardinops sagax) Ocban Pacifique Est 
Sardinelle  indienne (Sardinella /sngieeps) Ocean Indien, Mer d'Arabie 
Sardinelle ronde (Sardine//a aurita) Ocban Atlantique, Mer Mbditerranee 
Sardinclle plate (Sadinella maderensis) Ocban Atlantique Est, Mer Mbditcrrank 
Anchoix  du  Pbrou (Engraulis ringens) Ocban Pacifique Sud 
Les clupéomorphes  tropicaux  ont en général  une  croissance  rapide et des  cycles 
de vie  relativements  courts. Les  harengs  (genre Chpeu) qui vivent en eaux  froides  peuvent 
ainsi  vivre  jusqu'à 18 ans contre 5 à 7  ans  seulement  chez  les  sardinelles  (Ben-Tuvia, 1960). 
Les anchois du Pérou (Engraulis ringens) vivent en général moins de 2 ans, alors que 
l'anchois de Californie,  plus  nordique (Engraulis  mordu%) peut vivre plus de 5 ans (Lowe- 
McConnell, 1987). 
d) Reproduction 
On pense  que  chez  les  clupéidés.  les  femelles pondent  en  pleine  eau des  oeufs  que 
les mâles aspergent de leur sperme, la fécondation ayant u priori lieu sans choix de 
partenaire. 
A l'exception des harengs qui pondent des oeufs benthiques, les clupeomorphes 
pondent des  oeufs  pélagiques.  Ces  oeufs  sont en  général  petits (1 à 3 mm),  pauvres  en 
réserve, de même  densité  que  l'eau de mer et dérivent  sous l'action des  courants. Cette 
passivité peut causer de très  fortes  mortalités par  advection vers le  large  ou par prédation. 
Les  oeufs  éclosent  entre un et  quelques  jours  après la  ponte. 
Les femelles peuvent pondre de quelques milliers à quelques dizaines de milliers 
d'oeufs p a r  an (16 O00 à 55 O00 oeufs,  d'après  Murphy,  1973).  Ces  chiffres  sont  approximatifs 
car, dans les  régions  tropicales, où les  saisons  sont  moins ou peu marquees,  la  reproduction 
peut  avoir  lieu  au  moins d deux  reprises  dans  l'année.  Dans de telles  conditions  ces  chiffres 
pourraient  n'être  que  des  limites  inférieures.  Murphy  (1973) cite une etude sur la sardine de 
Californie où trois  reproductions se seraient  produites  dans  la  même  année. 
Ces  valeurs de fécondité semblent  elevees  lorsqu'elles  ont  comparées  aux 
données  des  salmonidés. En effet,  ces  derniers pondent en général  quelques  centaines à 
quelques  milliers  d'oeufs  chez  les  très  grands  individus  (Wooton,  1992).  Elles  ont 
relativement  faibles  lorsqu'on  les  compare  aux  centaines de milliers  ou  aux  millions  d'oeufs 
pondus p a r  certains gadidés (telle la morue ou le haddock) ou certains thonides. Les 
clupéidés  étant des poissons relativement petits, ces chiffres ne sont p a s  très differents 
lorsqu'ils sont rapportés au poids. Si l'on tient compte également de la taille des oeufs 
(Wooton, 1992). importante  chez les  salmonidés  et  faible  chez  les  clupeidés,  gadides  ou 
thonidés,  les  différences  apparentes de fecondité s'amenuisent encore  ntre les 
différentes  familles de poissons. 
Du point de vue de la  dynamique de la  reproduction  et de la  signification  évolutive 
de certains  traits  d'histoire de vie, il est important de tenir  également  compte, en plus de la 
fécondité déjà évoquée. de I'ûge à la  première  reproduction et du nombre de 
participations à la reproduction (autrement dit la longévité). Beverton (1963 in Murphy, 
1973) a men6 une étude comparative chez les clup6id6s et montre que ces facteurs 
interagissent de telle façon que 'lu longévité, lu croissonce, et lu muturité sexuelle  forment 
un  réseau très solide  d'inter-relations qui engendre  des  réponses très similaires à lu pression 
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de p&he de Io part de stocks qui pourraient 6 premiere vuea  posséder des 
caracteristiques dynamique fr& différentes.@ 
Frank et Legget (19943 font ainsi remarquer que chez l'alose amgricaine Q 
,sapidissima) les diff&renees des traits  d'histoire de vie somt extr&-nes entre le C a n a d a  e'f E@l 
Floride. Chez c e t t e  e s p è c e ,  les individus d e s  populations d u  nord maturent tardivement, . 
res et ont une feeonditk reduite tandis que les individus de Floride sont 
sexuellement  matures tres t8t, extremement ft5conds, et semelpare.  Pourtant, leur 
f&eondite  moyenne p a r  unite de temps est equivalente du nord a u  sud. Bentzen et al. 
(19933 ont  meme  montre que c e s  differences  correspondaient 6 un  isolement  gt5n6tique 
(forte  structuration  mitochondriale). 
e) Compétition 
Les diffgrents ecosystemes  auxquels  appartiennent les clupeides  peuvent etre plus 
ou moins complexes et comporter  notamment plus ou moins de competiteurs Ovk~rphy, 
19733. Nous avons vu  plus haut que cette competit ion  cornmenpit  Sres t64 et &ait t5Iargie 
6 un  tres  grand  nombre d'especes au cours des premiers stades : lorsque les larves de 
plusieurs espèces  sont m6lang6es dans I'ichthyoplaneton. 
Aux s tades  ulterieurs cette  competit ion  semble asset variable  d'un  6cosystème e3 
insi il s emble   que  le genre Sadhops est toujours membre "d'une communoute de 
planetonophages plus ou moins en comp6tition [...I ou au moins potentiellement teIf 
(Murphy, 1973). tandis q u e  rien de tel, ajoute-t-il. n e  semble exister dans  les genres Clupeo 
e t  Sardineha qui  dominent les t5cosystèmes  sub-arcfiques e t  tropicaux.  respectivement. 
Dernon'rrer q u e  la competition  est la cause  d 'un  remplacement  d 'une esp&ce 
une  autre n'est s aise. Cusy (1988) pense ainsi que  des   ph&nornènes cornpetitifs 
pourraient expliquer q u e  certains  stocks de poissons (anchois  du $&ou, p a r  exemple) aient 
du mal 6 se reconstituer. ridee est q u e  si une  es&ce est tres abondante ,  ses individus n e  
rencontrent  principalement q u e  des individus de la meme  espèce   t andis   que  les individus 
ge I'espke minoritaire rencontreront  principalement des individus de l'autre espgce. Ce 
type de con tac t  pourrait favoriser l'apparition par selection d'individus a d a p t e s  à les 
competition inter-specifique. De cette faqon, des remplacements d'especes pourraient 
avoir lieu. II  semble  effectivement  que  dans  certaines  pecheries la disparition de l'espèce 
majoritaire a i t  e t6  suivie par une période d ' abondance  d 'une  e spèce  proche mais 
minoritaire avan t  l'effondrement. Cela semble avoir &té le cas  cer ta ines  annees pour  
l'anchois e t  la sardine d u  Perou. I I  est difficile de savoir si c e t t e  vision est correcte m ë m e  si 
elle est attrayante. En effet, le processus de sklection peut-il avoir e u  lieu e n  à peine 
quelques  dgcennies voire quelques  années (periode a u  cours de laquelle on a observe 
ces   phénomènes  de remplacement) ? Par ailleurs, l 'espèce initialement a b o n d a n t e  
retrouve  parfois tres vite  son  abondance initiale. 
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a) Quelques exemples 
Clupéidés et engraulidés  forment un ensemble  d'espèces de très grande - 
importance  commerciale  depuis  plusieurs  décennies. En 1936-37  les  membres de la seule 
famille  des  clupéidés  représentaient à eux-seuls  37% du volume total des  poissons  pëchés 
à travers le monde. Une  seule  espèce,  la  sardine du Pacifique (Surdinops sugux 1, 
constituait la moitié de ce volume (Banister, 1988). En 1971, clupéidés et engraulidés 
représentaient 27% des prises totales, dont un peu plus de la moitie, soit 15% du total, 
venait  d'une seule pëcherie et d'une seule espèce, l'anchois péruvien Engroulis ringens 
(Murphy,  1973). Ainsi, d'année  en  année,  les  clupeomorphes  représentent  environ 25% des 
prises issues de la mer (FAO, 1985, 1992). La deuxième caractéristique de ces espèces, 
après  leur abondance, est  leur  dynamique  très  instable. Les clupéomorphes  sont en  effet 
connus pour avoir vu se succéder des périodes d'abondance extrëme et de quasi- 
disparitions  (Bertin,  1954 : Murphy, 1973 : Hedgecock et al., 1989 ; Parrish et al., 1989). 
Un des  grands  problèmes de I'écologie et de la  gestion de ces  espèces  est  ainsi la 
recherche des causes de l'instabilité, Les deux grandes causes invoquées restant la 
surpëche  (i.e.  l'homme) et l'environnement (biotique  ou  abiotique).  Quelles  qu'en  soient  les 
causes, une pression de pêche  maintenue sur une ressource en mauvais état ne  semble 
pouvoir mener qu'à la disparition ou au moratoire. II peut ëtre illustré par les exemples 
suivants. 
Les  prises de sardine de Californie (Sardinops sugux) qui  représentaient au cours  des 
années  30-40  entre 200 et 700 O00 tonnes,  ont chuté à moins de 100 O00 tonnes  au début 
des  années 50 avant de s'effondrer vers 1955. Malgré  la  fermeture de la  pëche,  elle  ne 
semble p a s  avoir  récupéré  depuis  maintenant  plus de trente  cinq ans  (Cury, 1988, 1995). 
Un phénomène  équivalent  a  également été observé  chez  la  sardine de Namibie 
(Sardinops ocellutus) dont lescprises  restent  médiocres  depuis 25 ans  (Cury,  1995). 
La  sardine du  Japon  a  également été très  exploitée  au  cours  des  années  1930-40, 
les  p!ises atteignant plus de 2.5 milllions de tonnes en 1935 (Figure 1-41. En moins de 5 ans les 
débarquements  ont  chuté  spectaculairement  et se sont maintenu à un niveau  très b a s  
pendant  une  trentaine  d'années  (Figure 1-4). 
Ces  effondrements  ont  parfois  uivis de rétablissement  aussi  pectaculaires 
qu'inattendus.  Bakun  (1995)  observe  que  la  sardinelle  indienne (Surdinella longiceps) était 
connue depuis plus d'un siècle comme une des ressources les plus instables. Ses prises 
étaient ainsi devenues très faibles au cours de la première moitié du XXème siècle 
(Longhurst and Pauly, 1987 ; Cury, 1995). Pourtant,  depuis  maintenant  plus de trente ans, 
les  débarquements se maintiennent  régulièrement à un  niveau  dix  fois  plus  élevé  qu'avant 
les  années 50 (Bakun,  1995) et représentent  jusqu'à un tiers de la production marine totale 
de l'Inde (Menezes, 1994). Lowe-McConnell (1987) note tout de même que les prises 
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montrent  encore des fluctuations  irréguIGres  fous les 2 d 6 ans. Le r6tablissement observe 
chez la sardine du Japon est 6galement impressionnant  puisqu'au  cours des anneees 1980 
les  prises ont  atteint 4 millions de tonnes  (Figure 1-41, 
Un ph~nornhe aussi 6tonnan1, mais b une echelle moindre, s'est produit pour b 
sardinelle  ronde (Sardimella aufifa) au  large de la Cdte  d'Ivoire et du Ghana (Figure 1-51, 
AprGs une croissance  ritguli&e et une annee exceptionnelle  ou pr6s de 166 666 tonnes 
furent  dC?barqu6esB la production s'est effondree en 1973. et s'est  maintenue 6 un niveau 
assez faible durant quelques années. Depuis 1982, la production a t5galG et meme 
dépasse le resultat de 1972, année où l'on croyait avoir surexploite le stock. Elle se 
maintient  entre 50 et 180 806 tonnes et peut depasser cette valeur. ER 1992, plus de 4 5 0  
060 tonnes furent d&barquites et plus de 910 O00 en 1993. L'annee "1664 fut  Bgalernent tr& 
productrice mais  1995  semble  annoncer  une  legère  baisse. 
b) Causes  possibles : surptkhe ou environnement ? 
On pourrait  avancer  que I'iiomme n'est finalement  qu'un  nouveau  prédateur  et  que 
sa prt5sence ne peut gugre influer sur la dynamique de populations et d'espgces dont la i 
mortalite  naturelle est d6jd tres &levC?e sous la pression de tous les pr&dateurs  pelagiques 
tels que les thonidés et les scombridits. sans compter les  pertes qui ont lieu aux cours  des 
premiers  stades ( urphya 19973 ; Conand,  19 ; Wooton, 1992). Cependant le 
comportement de l'homme  n'est  sûrement p a s  celui  d'un  pr6dateur  comme les  autres. 
Ainsi. clupitidés et engraulid6s  forment des bancs  pouvant  comprendre  des  millions 
voire des centaines de millions d'individus. Ce comportement semble apporter des 
avantages dans la recherche de la nourriture c0mme dans I'6viternent des pr6dateurs 
(Murphy. 1973 ; Partridge, 198% ; Wooton. 1992). Pourtant. dans le cadre  de l'exploitation 
p a r  l'homme ce comportement est devenu un désavantage puisqu'il concentre b 
ressource du pecheur, la rend facilement rephble et  donc vuln6fable. Par ailleurs# les 
flottilles de @ches se sont hautement  sp6cialiskes tant  au niveau  specificye  que  regional, 
d la diff&fence des pr6dateurs  naturels qui sont en génkral assez mobiles et opportunistes 
(Murphy, 4973). Lowe-MacConnell (1 987) rapporte 6 ce titre  que les contenus  stomacaux 
de thons du Pacique (Thunnus albaeares) sont esmposits de quelque 36 familles de 
poissons  differents et 5 ordres de vertebres. 
Lorsque les stocks commencent d s'effondrer, on  constate. de maniitre  g&n6rale, 
un  rittrecissement de l'aire de ritpartition de l'espèce  exploitée qui se concentre autour 
d'un  foyer de plus e n  plus  restreint  (Murphy, 1973 ; Kawasaki,  1989).  Au  lieu de se diversifier, 
les flottilles de pêches réagissent alors en concentrant  l'effort de peche égaiement sur 
cette zone afin de maintenir la rentabilité (Murphy, 1973). Nous avons not6 plus haut 
l'importance de certains  traits de vie comme  adaptation des  clupéomorphes 6 leur  milieu. 
ER modifiant un de ses aspects  (le  nombre de participations d la reproduction)  la  pêche 
pourrait  jouer un rôle  important  dans IQ dynamique de certaines  populations  ou  espèces. 
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FIGURE 1-4 
Un exemple   de   var iab i l i t i   des   cap lures   de   c lupd id is  : l a   sard ine   du   Japon 
D'aprbs  Cury (1988) 
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Variabil i l6  des  captures  de S. auri la au  niveau  de  la   région  ivoiro-ghan8enne 
D 'apr is   Pezennec  el a / .  (1993) 
Nous  avons  également  vu  plus  haut que la latitude  était inversement  corrélée à la  rapidité 
du cycle de vie des poissons. Or, la pression de pêche peut induire des modifications 
extrëmes. Ainsi, chez  le  hareng de la  Mer du Nord (Clupea harengus) l'augmentation des 
prises s'est trouvée associée à une  augmentation  du  taux de croissance de 25% et  une 
baisse de 2 ans de I'âge à la  première  reproduction  (la  taille à maturité sexuelle  restant 
constante). Le même phénomène a été observé chez le hareng de Hokkaïdo-Sakhalin 
(Clupeu harengus) dans  les  années  1940,  ou  la  sardine  extrëme  orientale (Surdinops sp.). 
Cependant cette plasticité  n'est  peut-être p a s  si générale et des  modifications ne sont p a s  
toujours  observées.  Chez la sardine de Californie (Surdhops sagad si I'âge à la première 
maturitté  a  baissé, aucune  augmentation de la croissance n'a  été  observée  (Murphy,  1973) 
C'est donc naturellement  que  l'homme  a  été  considéré  comme le principal 
responsable des effondrements de stocks, tandis que l'environnement semblait n'avoir 
qu'un  effet  secondaire. Un argument, u priori très juste, a ainsi été avancé p a r  Cushing 
(1971, in Murphy,  1973) qui  notait  qu'à  chaque fois  que  des  causes  environnementales  ont 
été  avancées elles  différaient  selon  les  pëcheries,  tandis que  la  caractéristique  commune 
restait  l'exploitation  toujours  croissante p a r  l'homme,  parfois avec l'introduction de 
techniques de pêche nouvelles et modernisées (hareng de Scandinavie). L'impact de 
l'introduction de nouvelles  techniques ou de nouveaux  matériels  semble  particulièrement 
important sous les tropiques. Lowe-McConnell (1987) analyse  la  situation de l'anchois du 
Pérou : la pêcherie industrielle de l'anchois n'a véritablement débuté qu'au cours des 
années  1940,  mais  c'est  surtout en 1957, avec l'introduction  des  seines  tournantes  en  nylon, 
que la pêcherie se développa à un rythme extrêment rapide aboutissant, en 1972, au 
débarquement de 12 millions de tonnes  pour  une  seule  espèce et une seule  région. Un an 
après  l'effondrement avait lieu. 
La pression de pêche n'est donc probablement p a s  qu'une nouvelle forme de 
prédation. Cependant, la situation n'est p a s  aussi simple. En effet, depuis le début des 
années soixante dix, il a été démontré, qu'en dehors de l'exploitation par l'homme, les 
populations de certains  clupéidés  subissent  des  variations d'effectif du même  ordre  que 
celles observées sur les populations exploitées depuis un siècle. Cette variabilité O &té 
décrite par l'analyse des dépots d'écailles dans des bassins sedimentaires sur de longs 
intervalles de temps  chez la sardine et l'anchois de Californie  (Soutar et Isaacs,  1969,  1974 ; 
Baumgartner et O/., 1992),  ainsi que  chez  la  sardine  et  l'anchois de Namibie  (Shackelton, 
1988). Baumgartner et al. (1992)  montrent  notamment  que,  depuis  1700  ans,  les 
phénomènes  d'effondrements et de récuperation se sont succédé à un rythme  qui  n'est 
p a s  différent de celui observé  au  cours du XXème siècle  dans  les  mêmes  régions  sous la 
pression de la  pêche.  On  ne  peut  donc p a s  simplement  accuser la pression de pêche et 
considérer  l'homme  comme  responsable. 
Shackelton (1988) pense  en  revanche  que,  même si cette instabilité  semble 
caractéristique, au moins  des  sardines  et  des  anchois,  la  pression de pëche pourrait  être  le 
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facteur qui entrahe la disparition  d'une  ressource  en  mauvais état, c'est 6 dire en période 
d'effondrement  naturel. 
Le problhe inherent 6 la recherche de causes  environnementales  est qu'il est fort 
probable que l'on trouve  toujours des correlations entre -Me ou telle variable 
environnementale et la disparition d'un stock  particulier. En revanche, un des interets du 
travail  des  6quipes de Soutar  (Soutar et Isaacs, 1969 : 9974 : Baumgartner et a/.# 1%' 
Shackelton (1988) est qu'ils démontrent clairement que ces causes environnementales 
existent. De plus, d'un  point de vue  plus  genéral, il est  interessant de remarquer que dans 
les Gcosysti?rnes cdtiers le nombre d'especes est en gGneral assez faible lorsqu'il est 
isompar6 au nombre d'esp6ces d~mersales. Une des interpretations classique est que 
ceRe  faible  diversitg  est due Q la tr& grande impr6visibiIité de l'environnement  gahlagique. 
C'est cette imprt5visibilité qui serait donc Sr l'origine des variations d'abondance k g .  @UV, 
1988). 
Depuis  maintenant  u   q inzaine d'annee, la  recherche de causes 
environnementales 6 I'échelle planetaire s'est beaucoup développ&. II ressort de ces 
travaux que les fluctuations obsewées au niveau de certains  stocks  semblent 
profondément  influencees p a r  des  évenements  environnementaux  majeurs dont les effets 
sont  mondiaux (e.g. Bakun, 1994 ; Cury,  1994). 
La pecherie  d'anchois du P&su  est  pro  blement la plus importante au monde. En 
4972. sa production O culminé  autour de I 2  millions de tonnes. En 19673, un an après, les 
prises etaient  quasiment  nulles (Lowe-McConnell, 1987). II semblerait que cet eff ondrement 
ait et6 dO d un 6vénement  courantologique  majeur  qui porte le nom d'ENS0  (pour El NiAs 
Southern Oscillations). El Nino est un courant chaud qui s'établit chaque annee aux 
alentours de Not31 le long de la c6te sud arn&ricaine, principalement dans le nord du 
Pérou.  Lorsqu'il  arrive, ce courant  transporte  les  eaux  froides  productives au large et vers le 
sud et ne laisse que des  eaux  chaudes  moins  riches.  Au  niveau du Pi?rou, les changements 
induits entrajnenl des chutes dans la quantite de phyfo et zooplancton qui forment b 
le source  d'alimentation de l'anchois. Le  suce&  reproducteur de l'anchois chute 
alors de fason spectaculaire et se &percute sur  les populations  d'oiseaux  marins ainsi que 
sur les prises  des  pecheurs  (Longhurst and Pauly, 4987 ; Lowe-MacConnell, 1987). Au &part 
ce phénomene  semblait  limit&  aux  eaux  peruviennes  mais, 6 part i r  des ann&% 1970, son 
lien avec des ph&nomènes climatiques globaux ont ete mis en evidence. II a ainsi et6 
montri? que les ENSO ont  des  effets sur l'ensemble du Pacifique, et que leurs  effets  peuvent 
se ressentir même ou niveau de l'Atlantique. La  survie d'une  larve  d'anchois,  pour 
reprendre l'expression de Wooton (19921, pourrait dependre de particules de nourriture 
rencontrées dans quelques litres d'eau et dont la presence est conditionnee par des 
6vénements se déroulant 6 I'échelle d'un  océan. Les deux ENSO les plus  importants  furent 
ceux de 1972-1973 et 1982-1883 et semblent bien  expliquer les disparitions  d'anchois. I I  s'agit 
cependant de corrélations et les corrélations  ne  sont p a s  des causes : Cury (comm. pers.) 
vient de montrer que l'analyse de series récentes semble maintenant contredire cette 
28 
idée.  Cury note en effet  que les plus  récents E N S 0  n'ont p a s  empêche les  sardines et les 
anchois d'ëtre extrëmement  abondants  et  l'année 1995 pourrait  ëtre  une  des  plus 
productrices  jamais  observée. 
Nous avons jusqu'à présent essayé de décrire le cadre écologique dans lequel 
notre étude se place en rappellant  certaines  caractéristiques  des  poissons en  général. Puis 
nous  avons  essayé de présenter  certaines  caractéristiques  des  clupéomorphes en insistant 
sur l'abondance, la fragilité et la variabilité temporelle de ces populations de poissons. 
Nous  allons maintenant voir de façon plus  précise  comment  les  sardinelles ronde et plate 
sont  distribuées  sur  leurs  aires de répartition. 
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Sardinelb aurita (Figure I-6A) frequente le plateau continental et &vite les eaux 
dessalées ( 4 5  9. pour ISSO>. Elle pref&e les eaux non furbides de 1 8 Q 24 "6 (Ben-Tuvia, 
99603 ; h&on, 1988 : Marchal, 1994a). C'est donc une espece qui  &vite les eaux  froides  ou 
trop  chaudes  et se rencontre  principalement  au  niveau  des  eaux  tropicales  (Figure I-SB) 
1 
Elle frgquente  cependant  certaines  eaux  tempérGes, comme la M6diterran6e, bien 
que de fason moins importante (Ben-Tuvia, 4666, 1964 ; Postel, 9960 ; Quignard 9978 ; 
Qu&ro, 16841. Elle a et&  decrite dans I'Ocean Pacifique,  au large de la  Chine et du Japon, 
ainsi  qu'autour des Phillipines et de l'archipel  Indo-Australien  (Ben-Tuvia, 196Oa ; Whitehead, 
1985). Au large de l'Afrique de l'Ouest, elle est présente de fason continue depuis b 
editerranée,  y  compris le sud du Portugal  et de l'Espagne. jusqu'au Cap Fris, au  sud de 
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l'Angola, 6 18" de latitude Sud.  Elle est &galement  prksente e n  
en Mediterranée,  principalement le long  des  cdtes  méridionales Whitehead. 18851, ainsi 
qu'su niveau des Asores (Ben-Tuvia. 16661. De l'autre coté de l'Atlantique, sur les cdtes 
américaines, sa distribution va du Cap Cod au Nord de l'Argentine (Ben-Tuvia, 1666 : 
Whitehead, 1 6851. t 
de production primaire que -sont les upwellings (Figures 1-88 et 1-71. Ces remontees d'eaux 1 
froides apportent des  sels  minéraux qui  permettent le d6veloppement du phfloplancton 
puis du zooplancton  servant de nourriture  aux  sardinelles.  Longhurst et Pauly (96871 notent 
ainsi que la plus grande concentration arngricaine de S. aurifa se trouve au large du 
\d&n~zu6la, de Ille de Margarita au golfe de Carioeo, Ib où son cycle de vie  est 
intimement  lié b la presence de I'upwelling. De même au large des cdtes africaines elle est 
concentGe au  niveau des  trois  regions  d'upwelling  (Figures 1-7 et 1-81, 
Malgrt5 son immense aire de rG dition, cette esp5ce semble inféodee aux tones 
S. aurita ne represente p a s  d'inter& economique partout. Ainsi, en Méditerranee 
elle est pëchee et appréciee au large de I'Algerie, (Bounhiol, 19211, de la Tunisie, des 
Bali?ares, de I'Egypte ou d'lsrael (Ben-Tuvia, 1960, 19641, tandis qu'elle est consider& 
comme  une  nuisance sur les cdtes  fransaises où sa valeur marchande est  quasi-nulle.  Dans 
l'ensemble de la Méditerranée,  quelques  milliers de tonnes  ont  pêchées, ce qui 
représente, en  prenant  un  poids  moyen de 1 O0 g., plusieurs  dizaines de millions  d'individus. 

f IGURE 1-66 
Distribulion  de la sardinelle  ronde, Sardinella aurila 
D'aprBs Ben-Tuvia (1960) el  Whilehead (1985) 
FIGURE 1-7 
RQpartition  des  principaux  upwellings 
- 
FIGURE I-6C 
Courbes de températures  et  influence du Gulf Stream  sur les températures de surface 
de l'Océan  Atlantique  Nord Est (Moyenne  mensuelle  du  mois  de  Décembre) 
D'après  COADS Climatology  (Comprehensive  Ocean-Atmosphere Data Set) 
http//ferret.wrc.noaa.gov/ferret/main-menu.html 
Les blancs  correspondent à des données  non recueillies. 
~~ ~ ~~ ~~~ ~~~~ ~ ~ ~ ~~ 
FIGURE 1-8 
Abondance de SardineIla aur i ta  en  Afr ique  de  l 'Ouest 
Principaux  l ieux  de  ponte  et  de  pêche 
D'après  Binet  et  Marshal (1  992) 
En Afrique de l'Ouest, les sardinelles rondes sont appréciées partout mais, malgré 
une distribution continue, elle ne donnent lieu à des concentrations importantes qu'au 
niveau de trois  zones  principales  qui  s'étendent  (Fréon, 1986,; Figure 1-8) : 
a) de la  Mauritanie (26" N) à la  Guinée (10" NI. On en parle souvent comme du 
stock sénégalo-mauritanien. On y pêche régulièrement plus de 100 O00 tonnes,  les 
débarquements ayant  atteind 350 O00 t.  dans  les  années  1970. Ceci représente  plusieurs 
milliards  d'individus. 
b) de la Côte d'Ivoire au Ghana (5" N) ; on parle alors du stock ivoiroghaneen. 
Depuis 20 ans,  les  prises ont  flluctué  entre 10 O00 et 150 O00 tonnes  (Figure 1-1 1). 
c) du  sud du Gabon (00) au  sud de l'Angola (18"S), on évoque alors  le  stock congo- 
angolais.  Plus de 200 O00 tonnes  sont  pëchées  dans cette zone,  principalement au  large 
de l'Angola. 
Ces  trois  régions  correspondent à des  upwellings  saisonniers  ou  permanents, et on 
peut estimer que plusieurs  dizaines de milliards de sardinelles  sont  présentes au large  des 
côtes  africaines. 
Sur les côtes  américaines,  elle  est  surtout pëchée  au sud de la Floride  (Whitehead, 
1985). les principales zones de pêche se trouvant au large du Vénézuéla et du Brésil 
(Longhurst and Pauly, 1987 ; Lowe-MaCConneIl, 1987). Dans ces 'deux régions plusieurs 
dizaines de milliers de tonnes à plus de 100 O00 tonnes  sont  pëchees  (FAO, 1992). Dans  le 
Golfe du Mexique,  elle  semble  principalement  utilisée  comme a p w t  et represente 
quelques  milliers de tonnes  (Tringali  et  Wilson,  1993 ;Kinsey et al., 1994). 
b) Quelques  remarques  sur  l'aire de répartition 
De lu Méditerranée 6 /'Atlantique 
Mëme si S. aurita est  presente de  façon  continue  depuis  la  Méditerrannee  jusqu'en 
Angola,  quelques  points  méritent  d'ëtre  discutes. En effet,  les  sardinelles  ne  sont  pêchees 
qu'en faibles quantités sur les côtes atlantiques du Maroc (Copace, 1994). Dans cette 
région,  la sadine (Surdina pilchardus) est  très  majoritaire.  De ce fait,  les  sardinelles  ne  sont 
p a s  identifiées  dans  les  captures  (Copace, 1994). Au large  des  Canaries,  elle  n'est pechée 
que de façon sporadique  (Molina et O/., 1983 ; Santamaria,  comm.  pers.). 
Pour ce qui est  des  Açores,  les  eaux y sont  relativement  froides et il est  difficile de 
croire  que  l'espèce y soit  présente  autrement  qu'en  toutes  petites  populations. 
On  retiendra donc que  même si la  distribution  est  continue  depuis  la  Méditerranée 
jusqu'en  Angola, la zone de transition  correspondant  au  Maroc,  semble  ne  contenir  que 
des petites quantités d'individus, en tout cas p a r  rapport aux sardines et autres petits 
pélagiques  tels que les  chinchards  noir Trachurus trecae et jaune Decapterus rhoncus ou 
le  maquereau  espagnol Scornberjaponicus (Copace, 1994). 
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frique de I'Ouesl 
Le long de l'Afrique de l'Ouest,  rois  grands stocks sont  décrits. Les zones 
intermediaires  sont bien moins  riches  en  sardinelles rondes mais ces derniGres ne sont p a s  
absentes. Malgr6 cela, Freon ~I98tJ  pense  que ces trois regions n'echaagent 
probablement p a s  un grand nombre d'individus,  puisque les courants  ne  fcworisent p a s  le 
passage d'une zone 6 l'autre. II existe en réalit6  un  courant  qui part de Guinée et se dirige 
vers la region  ivoirienne.  C'est un courant  superficiel, le contre-courant  allant dans  l'autre 
sens. 
Sur les c6tes arnGcaines 
L'espGee est decrite depuis le Cap Cod jusqu'en rgentine (Ben-Vuvia, 1660~1 
Whitehead, 1985), mais  sa  présence  n'est  que  sporadique QU nord de la Floride  (Tringali et 
3). Quant 6 Kinsey et a!. (1 4h ils la eonsidGrent  absente au nord du 
Massachussets.  La prksence du Gulf  Stream  pourrait  expliquer une distribution  aussi 
septentrionale. En effeta ce courant chaud prend son depart dans la Mer des 
s'enfonce  dans des eaux  froides  jusque  sur les rives de Terre-Neuve.  De  plus,  certaines de 
ses expansions peuvent venir r&hauffer les eaux des cetes d'Europe de l'Ouest, de 
I'lrland& 6 l'Espagne. Des lentilles d'eau, de caractéristiques physiques et biologiques 
différentes de celles des eaux  avoisinantes, p ~ u v a ~ t  faire de 08 6 366 km de diametre, 
s'en detachen? parfois. Ces lentilles  transportent  ainsi  des  communautes  d'esp6ce 
originaires d'eaux tropicales. La figure I-6C montre l'influence du Gulf  Stream  sur  les 
isothermes. 
II est peut-&tre  opportun de noter ici que, sur les cdtes amGrieaines, CI la diff6rence 
des cdtes africaines. les especes de clup&idés les plus importantes sont les menhadens 
Breveasrfia spp. (Longhurst and Pauly, 19871. B. tyfannus domine  le  sud du Bresil et le nord 
de l'Argentine,  uinsi que le Golfe du Mexique  tandis  que B. palmnus domine la zone allant 
de la Nouvelle Ecosse (Canada) au centre est de la Floride sur Ica faqade atlantique 
(Bowen and Avise, 'IWO>. Notons ici que les  esp6ces de menhaden sont  plus proches p a r  
leur 6eslogie de l'ethrnalose  africaine  que de n'importe laquelle des deux espgces de 
sardinelles. 
A propos de lu présence de S. surila des deux  cotés de I 
dans la Méditerranée. 
Nous  avons dit plus haut que les clup6id6s tropicaux etaient en général de 
morphologie  légèrement  aplatie  (Longhurst et Pauly, 1987). II est interessant de remarquer 
que S. aurita est la seule  espGce qui  ne suive p a s  ce schema.  C'est par ailleurs I'espGce la 
plus  migratrice,  parmi les clupeid& tropicaux et la seule qui soit  véritablement  tolérante 
aux  eaux  tempérées.  Enfin et surtout,  c'est la seule  espèce de clupgidé qui soit  presente 
aussi bien sur  les cdtes américaines  qu'africaines. 
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Nous  avons  vu  que  la  diversité  spécifique  des  côtesaméricaines  était de beaucoup 
supérieure à celle de l'Afrique de l'Ouest (Longhurst et Pauly, 1987). Une idée naturelle 
serait donc de penser que, si colonisation il y a eu, elle s'est faite 6 partir des côtes 
americaines. Les immenses extensions du Gulf  Stream  pourraient  avoir  joué un  rôle  dans 
cette colonisation. 
A l'inverse 'on  pouriait  arguer que' la  colonisation  s'est  fdite à partir de la  region 
? 
I 
sénégalo-mauritanienne  puisque  les  courants  longeant  ces  côtes  ouest-africaines  se 
dirigent  vers  le  Brésil  avant de remonter  les  côtes  vénézueliennes.  De  plus,  les  distances 
séparant  la  presqu'ile du Cap-Vert  (Dakar) et  la  pointe du Brésil,  sont de l'ordre de celles 
parcourues p a r  les sardinelles entre la Guinee et la Mauritanie au cours des migrations 
saisonnières  (voir  plus bas). 
Pour ce qui est de la  Méditerranée,  la  presence de S. auritu est  expliquee  par  une 
entrée  recente, au cours du Pléistocène,  pendant  l'alternance  des  glaciations  des  deux 
derniers millions d'années (Quignard, 1978). Cependant, il est sous-entendu que cette 
espèce  serait  originaire de l'Afrique de l'Ouest.  Nous  venons de voir que cette présence 
pourrait  aussi  être due à une  expansion  américaine.  Nous  verrons si les  donnees 
génétiques  permettent d'y voir  plus  clair. 
Dans le Pacifique 
Whitehead (1985) comme Ben-Tuvia (19600). signale la presence de S. auritu au 
large des côtes chinoises, japonaises ou dans l'Archipel Indo-australien. Elle n'apparaÏt 
cependant p a s  dans  les  statistiques de pëche. Puisque cette region  ne  nous  interesse p a s  
directement  et  comme ces statistiques ne  concernent  que les espèces abondantes et 
enfin  comme  nous  n'avons  aucun  echantillon de cette zone,  les  problèmes  la concernant 
ne  seront pas plus  discutés. 
La  sardinelle  ronde  est en général  considérée  comme de moins  bonne  qualité  que 
la  sardine (Surdina pilchurdus) car  trop  riche  en  arêtes  et rop grasse  (Bounhiol,  1921).  Elle 
est  ainsi  rejetée en mer p a r  les  pécheurs  français  qui  ne  peuvent p a s  l'écouler  (en un mot). 
II semblerait donc qu'elle  ne  repr6sente un veriiable  interêt que 16 où la  sardine  (en  Afrique 
et  en Méditerranée)  ou  le  menhaden  (en  Amérique)  sont  absents  ou  insuffisants. 
Les données du cycle de vie que nous allons présenter seront simplifiées et ne 
tiendront p a s  toujours compte des  subtilités  régionales.  Nous  insisterons  sur les caractères 
qui  influencent les échangent  génétiques  ou  au  contraire  favorisent  la - differenciation. 
Ensuite, nous verrons, pour les régions qui noGs interessent principalement, comment les 
sardinelles  semblent  distribuées  en  populations  plus  ou  moins  indépendantes. 
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La reproduction des sardinelles est externe et se d~roule dans la colonne  d'eau, 
apparemment au hasard. Les details ne sont p a s  connus. Les oeufs de sardinelles sont 
pelagiques et de tri% petite taille (I-zrnm, Ben-Tuvia, 1960). Ils &closent  apr&  environ 24 
heures (Conand, 19771, donnant des larves qui grandissent tr&s rapidement, gagnant 
environ 1mm par  jour pendant un mois, atteignant ainsi une taille de 3 cm. Elles sont 
ensuite rameniies vers la cdte. Aucune veritable m~tamorphose ne semble alors se 
d6rouler et des  juvgniles de 4 b 6 cm commencent 6 apparaître  dans les sennes de plage 
(Boely et al., 1982). Les juveniles  ont  egalement  une  croissance rapide passant d'une  faille 
de 4-6 cm 6 environ 12 cm en quelque six mois  (Ben-Tuvia. 1960). La premiere  reproduction 
a lieu b des tailles variables allant de 42 6 environ 20 cm selon les localit& (Ben-Tuvia, 
1966a). 
Les patrons de migrations sont egalement  assez  variables. selon I'Bge des  poissons et 
leur  localisation. Les adultes  peuvent  effectuer  des  migrations  saisonni&res de tres grande 
amplitude : jusqu'6 1 9 0  km dans la zone  sen~?gaIo-mauritanienne  (Freon, 1986 : Figure 1-81) 
et deux  fois  moins  dans la region  ivoiro-ghan&mne (Cury et Fontana, 4988). Les jeunes el 
juveniles sont au contraire assez peu migrateurs.  Les  juveniles  sont cependant capables de 
certaines migrations saisonnigres perpendiculaires b la cdte. Ces individus s'enfoncent 
dans les eaux plus profondes. Ces migrations sont donc plutdi bathymetriques @h'y et 
Fontana, 1 888 : Figure NB) .  
La sardinelle ronde se reproduit plutdt dans des eaux chaudes de plus de 20°C 
(Ben-Tuvia, 1960). Conand (9977) a cependant montre qu'on  peut trouver  des  oeufs et des 
larves  dans  des  eaux allant de 18 6 30 O C ,  avec un maximum de concentration entre 22 et 
25 "C. Cette fourchette  optimale de temperature semble obsewee aussi bien  au  large du 
Brésil qu'en Afrique de l'Ouest ou en Mediterraniie (Ben-Tuvia, 1960). Cet auteur note 
cependant  qu'une  exception a eté observee, BU large des Canaries, où la reproduction a 
lieu  entre  janvier et mars, au moment où les  eaux  sont b 18-19"C. La zone  am6ricaine ne 
ROUS interessant p a s  directement,  d'un  point de vue  dynamique,  nous  nous en tiendrons 
aux  donnees de Ben-Tuvia (1960) qui  note  que la situation au large du Bresil se conforme 
au comportement  moyen. 
, où les variations de ternp6ratures  peuvent  être  importantes  entre 
l'éte et l'hiver, la ponte a  lieu de juillet d septembre  ou octobre avec un pic  en août.  et 
des variations  selon  les  annees et la localite (Ben-Tuvia, 1960). 
Representation  du  cycle  migratoire e l  abondance  des  sardinelles  rondes 
dans  la  rigion  sinigalo-mauritanienne (d'aprbs  Boely e l  al. (1988)). 
Le  cycle  migratoire  est  represent6  avec  les  concenlrations  d'adulles d e  S. aurifa. 
L'ipaisseur  des  traits  verticaux es1 fonction  de la  concentration en adultes. 
Sardinella aurita 
\‘ 
\ 
Sardinella maderensis 
Jcuncs ct adultcs juv6nilcs 
200 nl 
FIGURE I-9B 
Mouvements balhjmitriques de S. utrrilu et  de S muderenfis 
Dapris Curyet Fontana (1988) 
r 
FIGURE  I -9C 
P la teau  cont inenta l   de   la   rég ion   sénéga lo-maur i tan ienne 
Ceplateau  s 'é larg i t   au  n iveau  des  î les   B issagos,   ce  qu i  
favor ise  la   présence  de  sard ine l les  lo in   des  côtes 
bu lorae de I'Afriaue de l'Ouest, la situation  est  plus  complexe.  Nous  allons la  décrire 
en  fonction des  trois  pëcheries  principales.  Au  large de la  zone  sénégalo-mauritanienne, 
Conand (1977) a montré, 6 part i r  de campagnes  s'étant  déroulées  entre 1968 et 1976, que 
l'on peut distinguer  deux  saisons de ponte principales.  La  première  s'étend de mai à juillet 
dans des eaux de 22 6 25 "C;et de salinité importante'(3.55 6 3,65%), tandis que la 
seconde se déroule en octobre  et novembre,  dans  des  eaux de température  importante 
(28 à 29°C) et de salinité  relativement  basse (3.45 6 350%). On  retiendra  surtout que la 
ponte  principale  commence  au  large d  la  Guinée,  en  mai, et  que  la présence  d'oeufs et 
de larves augmente très  rapidement  en  s'étendant  vers  le  nord pendant la  migration  des 
adultes  vers la  Mauritanie  (Figure 1-91, On  notera  egolement  que  les  poissons  sont au nord 
bu moment où la  reproduction  a lieu en Mediterranée. La seconde  ponte est bien moins 
importante  que  la  première et plus  locdlisee, au sud de la presqu'ile du Cap Vert  (Dakar, 
Sénégal). En outre, même si on peut considerer que cette saisonnalité est nette, on 
observe des oeufs et des larves toute l'année de façon sporadique, sur toute la zone 
analysée. 
Dans la zone ivoiro-ghanéenne, deux. zones de concentration larvaires ont kté 
identifiées au niveau du  cap desTrois  Pointes,  au  Ghana, et du cap des  Palmes,  en Cdte 
d'Ivoire.  Ces  deux  zones  sont  caractérisées p a r  deux  périodes  principales de 
concentrations  larvaires  correspondant  aux  deux  upwellings  temporaires.  L'upwelling 
principal a lieu de juin 6 septembre,  et  le  second,  en  janvier et février.  Au  Ghana la ponte 
secondaire  est  assez  réduite  (Marchal,  1991 b). 
La pêcherie qui va du Congo 6 l'Angola  est  moins bien  connue. Des concentrations 
de larves ont été décrites  dans  les  années  1970  au  nord du Cap Lopez  (Sud du Gabon) 
ainsi qu'au niveau de Pointe Noire (Marchal, 1991 b). Nous nous en tiendrons 6 cette 
observation. Notre échantillonnage se limitant à Pointe Noire (Congo, 5" Sud) nous ne 
discuterons p a s  plus ce point. 
cl Migrations  et  dispersion 
Migrations c6iiëres 
En Méditerranée, il semblerait  que  les  migrations  soient  relativement  faibles  chez les 
juvéniles qui sont observ6s dans les mêmes zones côtières durant leurs deux premières 
années. (Ben-Tuvia, 1960). Les migrations des adultes sont mal connues. Elles ne  doivent 
p a s  ëtre de grande amplitude puisque, par exemple, le stock kgyptien a connu un 
effondrement  après  1965 qui  ne s'est  pas du tout  répercuté  en  Israël  ou 6 Gaza  (Quignard 
et Farrugio,  1980). 
! 
I 
En Afrique  de  l'Ouest,  les  migrations  varient  en  amplitude  entre  les  trois  régions. Les 
migrations  sont de grande  amplitude  uniquement  chez  les  adultes. Les plus gros poissons 
semblant  les  plus  migrateurs.  On  peut  noter  que  dans  les  tailles  supérieures  les  femelles  sont 
les  plus  nombreuses.  Elles  pourraient  donc  être  les  plus  migratrices. 
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Dans la région  s6negaIo-maurtanienne il est difficile de savoir si les poissons qu'on 
peche de plus en plus vers le nord entre mars et juillet  appartiennent 6 un groupe de 
migrateurs ou s'il ne s'agit p a s  tout simplement de poissons revenant réguli&rement du 
large. L'hypolh6se  ellassique et la plus  plausible  est cependant de considerer  qu'il y a bien 
des  poissons qui remontent la côte  de faqon saisonnière en suivant les fronts  océaniques. 
En cdte d'Ivoire et au Ghana, les migrations côti&res sont de moins grande 
amplitude, de l'ordre de 460 km selon Cury et Fontana (1988). Elles devraient alors 
bermettre le passage d'un pays B l'autre. Pezennec et a/. (I 3) rappellent que des 
experiences de marquages et de recaptures dans les annees 1970 avaient mis en 
évidenee  des  mouvements  entre le Ghana et la  Côte  d'Ivoire. 
Dans la region du Congo  et de l'Angola,  les  ph&nom&es  migratoires sont assez mal 
connus. II ne semble s que des migrations importantes aient lieu avec la region boire 
ghanéenne : les sardinelles rondes sont ainsi faiblement pechees le long des côtes 
camerounaises. 
grationo  transversales 
Durant  la  saison  froide  (perioele des upwellings)  les  sardinelles  rentrent  dans les eaux 
cdtigres où elles sont peeh6es en grandes quantites. Puis, durant la saison chaude elles 
disparaissent des zones de peches. II semblerait  que  les  jeunes  individus s'daignent de b 
edte et se concentrent pres du fond,  entre 70 et 186 m, tandis que les  aduttes  migrent  le 
long des cbtes en suivant  les  fronts ockniques (Ben-Tuvia. 1960~1 :Marchal, IWIa, 1 
Selon Guy et Fontana (1988) les  sardinelles rondes seraient  meme  coutumii?res  des  fonds 
00 m. pendant la  saison chaude (Figure 1-96]. 
Ce schema semble assez gen&al mais ne m6rite pas de plus ample 
développement  car seuls  les  mouvements  cdtiers auront une  &entuelle  influence sur les 
&changes  entre  populations. 
Dispersion de5 premier5  stades 
Nous  venons de voir  les capcit$s migratoires  des  adultes et juveniles.  Cependant, 
6 plus petite échelle, les  ph&nom2?nes de dispersion  sont  possibles au cours  des  premiers 
stades de developpement. 
Les oeufs &losent normalement en 24 heures (Conand, 1977). Cependant, cette 
durée  peut  Btre  bien  plus  longue si la  temperature est  faible.  Cela  engendre  un  transport 
pass i f  important.  Ce  transport  pourrait  permettre p a r  exemple d des oeufs pondus à la 
limite occidentale du cap des Trois  Pointes  (Ghana occidental, Figure 1-10) de passer  vers 
l'ouest et  d'etre  finalement  maintenus  dans  l'aire d retention  ivoirienne. 
Les  larves ne  sont p a s  complètement passives  puisqu'elles  peuvent,  par  des 
mouvement  verticaux  (bathymetriques),  utiliser  les  courants de surface et de profondeur 
de directions  inverses,  pour  se  maintenir, comme le  reste du zooplancton, 6 une  distance 
constante de la côte (Binet, 1988). Malgré cela, de forts upwellings peuvent tr6s bien 
O - .  . 
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FIGURE 1-10 
Populat ions  ivoiro-ghanéennes  e t   p la teau  cont inental   ivoiro-ghanéen 
D'aprBs Binet et Marcha1 (1992)  
FIGURE 1-1 P 
Evolut ion  des  captures  de S. aurita et S. maderensis 
dans la zone al lant de l a  C6te  d ' Ivoire  au  Binin 
D'apris Pezennec et al., (1 993). 
Les  données après 1988 pourS. aurita sont  issues  de 
Bakun (1994) et  Cury (1994). 
emporter les larves au large ou le long des côtes. II semble donc  que la dispersion soit 
possible 6 ce stade. Si les larves sont emportées en pleine mer, il est difficile de dire 
combien de temps  ces  larves  peuvent  survivre. 
3> Stocks et DOD- 
a) Entre  les  trois  grandes  régions  d'Afrique  de  l'Ouest 
Jusqu'à  present  nous  avons  vu  qu'il  existait  trois  grandes  zones de concentration de 
sprdinelles liées 6 l'existence d'upwellings le long de l'Afrique de l'Ouest. Nous avons 
également  noté  qu'il  semblait peu  probable  que les  poissons  puissent  passer  d'une  zone à 
l'autre  malgré les capacités migratoires importantes de S. aurifa Les donnees que nous 
avons  presentées plaident  donc  en faveur de l'existence d'au moins  trois  zones 
indépendantes,  mëme si nous  ne  pouvons  pas  exclure  totalement  des  échanges  entre  ces 
trois  grandes  régions. 
Nous  ajouterons  juste que ces  trois  zones  correspondent  également 6 des  poissons 
de caracteristiques differentes. Marchal (1991 b) a ainsi montre que les populations du 
Congo  d'une part et  de Mauritanie et du Sénégal d'autre part prksentent  des 
caractéristiques  similaires, de longueur  maximum (30 à 32 cm)  et de taille à maturifle (1 9 à 
20 cm). En revanche  les  sardinelles de Côte  d'Ivoire  et du Ghana  ont  une  taille  maximale 
de l'ordre de 20 à 25 cm et une  taille 6 la  maturite  sexuelle de 12 6 14  cm.  De  même,  Cury 
et Fontana (1988) ont  montré  que  le  nombre de branchiospines  cro3 avec  la  taille et que 
pour une taille donnee ce nombre est plus faible en Côte d'Ivoire qu'au Senegal, au 
Congo  ou en Angola. 
II semblerait ici que ces variations soient liées à des variations des conditions 
environnementales  (Cury et Fontana, 1988 ; Marchal 1991  b).  Cury et Fontana  (1988) notent 
en  effet  que  le  nombre de branchiospines  est  fonction du niveau de productivite  primaire 
des eaux où vivent les poissons. Marchal (1991 b), quant à lui, ajoute que cela peut 
expliquer 6galement la plus grande sedentarite des sardinelles ivoiro-ghanéennes. II 
rappelle qu'il a été classiquement observe qu'il existe une relation directe entre le 
compodement migratoire et l'abondance d'une espèce. Effectivement ajoute-t-il, la 
région  ivoiroqhaneenne  produit  quelques  dizaines de milliers de tonnes contre quelques 
centaines  pour  les  deux  autres  regions. 
Ces différences morphométriques semblent donc plutôt environnementales que 
génétiques  comme  le  note  Marchal (1991 b)  mais  vont tout de même  dans le sens d'un 
isolement au moins partiel puisque cela confirme  que  les  poissons du golfe de Guinee  ne 
peuvent  pas  atteindre  les  deux  autres  régions. 
Nous  pouvons donc penser  que  nous  avons au moins  trois  grands  tocks 
indépendants  d'un  point de vue  dynamique. 
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Chacun de ces trois  stocks est parfois  subdivise en plus petites sous-unites dont le 
s clair  (Fréon 1688 ; Marchal, 1 la). Nous ne discuterons  pas de l'existence 
de ces sous-unites  sauf dans la cas de la " B e  d'Ivoire et du Ghana, ear notre 
echantillsnnags perme1 d'aborder  la  question ce qui n'est pas  le cas pour les deux  autres 
regions. 
b) Au niveau de la Cbfe d'Ivoire et du Ghana 
Pezennec et al. (19931 font remarquer : "On n'a pu POUP I"instcmt d&xmtrer 
l'existence de plusieurs populations le long du lif-foral ivoiroghan6en. Ni les &tudes 
s6mlogique.s [..la ni les etudes morphologiques [..JO ni les moyennes vefl&brales P...] n'on? 
cpppofl6 d'argument d6cisiP 
Comme le notent ces auteurs. les recherches visant Sa mettre en 6vidence des 
diff6rences  entre  les  'populations"  ivoirienne et ghaneenne n'ont  jamais abouti alors qu'6 
l'inverse. des mouvements  entre les deux  regions ont &t& mis en &&knee 
et recapture. II peut donc sembler etrange de continuer 6 chercher vainement une 
structuration, d'autant plus que nous  avons  montre 6 quel  point les  mouvements 
migratoires  aux  premiers  stades  pouvaient  &re  importants. Cependant un certain nombre 
d'arguments  donnent  l'impression  qu'il  existe  bien  deux  populations. 
il tout d'abord l'existence de mouvements  d'adultes  ne démontre nullement  que 
rticipent b la reproduction  loin de l'endroit  dont ils sont  issus. 
ii) ensuite les mouvements des premiers stades. s'ils sont possibles en theorie ne 
peuvent  qu'etre  évoqués. II est difficile de demontrer  qu'il  ont effectivement lieu. 
iiil on observe  la  pr6:sence de deux  zones de concentration  larvaire situges B l'est de 
chacun des  deux  caps et correspondant  chacune 6 un  upwelling  (Figure 1-101. Les deux 
caps  semblent  créer  deux  aires de retention  larvaires  qui, selon Sinclair (19881, definissent 
les  populations. 
f 
id les prises de sardinelles  ivoiriennes &taient  mediocres avant les  annees I986 (S. 
maderensis &tait majoritaire en CSte d'Ivoire) alors que la zone de rktention larvaire 6 
l'ouest de la  Cdte  d'Ivoire  etait  déjd  mise  en  6vidence  (Figures 1-1 O et 1-4 1). 
vl depuis 1984. I'upwelling de petite saison  froide  a crü en importance dans  l'ouest 
de la Cdte d'Ivoire.  Bien  que  les  causes et les  implications de cette modification 
environnementale  restent  mal  connues,  I'emergence  d'une  nouvelle population Q semblé 
réelle. 
v> il existe des differences de taille  entre les  sardinelles  ivoiriennes,  plus  grandes, et 
II y a donc des raisons de penser qu'il existe une différenciation  entre sardinelles 
ivoiriennes et ghaneennes. Toutes les differences evoquées peuvent cependant &re 
expliquees p e r r  de simples  variations  environnementales,  telles qu'on les  observe 
classiquement chez les poissons. Marchal ( 1 9 1  b) ajoute enfin que l'on observe parfois 
les sardinelles  ghanéennes. 
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dans  les  captures  ghanéennes  des  poissons  très  grands  correspondant  aux  tailles 
observées dans les deux autres régions. II évoque alors l'hypothèse que ces poissons 
pourraient  venir de la région  congolaise. 
En conclusion, 
1) Aucune  donnée  biologique  ne  permet de déterminer si les  sardinelles  rondes  sont 
originaires  d'Afrique de l'Ouest,  d'Amérique  ou de Méditerranée. 
2) On pense que l'espèce est entree en Méditerranée à partir d'individus issus 
d'Afrique de l'Ouest au cours  des  périodes  interglaciaires. 
3) II existe probablement  au moins  trois  'populations"  indépendantes d'un point de 
vue dynamique en Afrique de l'Ouest. Les migrations entre ces trois regions semblent 
hautement  improbables  mais pas impossibles  (voir  les  grands  poissons  pêches au Ghana). 
4) Il  est  possible que  deux  populations  Co-existent  entre la Cdte  d'Ivoire et le  Ghana, 
mais toutes les observations peuvent être expliquées par la variabilité phénotypique 
élevée  des  poissons. 
5) S. auritu présente de nombreuses caractéristiques qui plaident en faveur de 
mouvements d'individus, au moins à l'intérieur de chacune des trois grandes regions 
africaines : 
i) malgre  une  saisonalite  des  larves,  ces  dernières  sont  observees pendant 
toute  l'annee 
ii) les  périodes de reproduction  sont  partiellement  chevauchantes  entre  les 
zones  adjacentes. Ainsi des  individus  migrants  ne  seront p a s  'en décalage de phase' en 
arrivant dans une zone adjacente. Par exemple, on observe dès le mois de juin, des 
sardinelles dans le sud du Maroc. En deux mois, ces individus précoces pourraient, au 
moins  en  théorie, atteindre  la  Méditerranée  (en  juillet  ou  en  aoüt),  pgriode au cours de 
laquelle les sardinelles méditerranéennes se reproduisent. Malgré cette potentialité,  peu 
d'auteurs  pensent  que  ces  migrations  aient  lieu. 
iii) Les potentialités  migratoires  ou de dispersion  existent à tous  les  stades 
de développement.  Cependant, les  premiers  stades  favoriseront  surtout  des  &changes au 
niveau  local,  entre  sous-stocks  (par  exemple  entre  Côte  d'Ivoire et Ghana). Les longues 
migrations  semblent  limitées  aux  adultes  mais  couvrent en  général  toute  une  région. 
iv)  Les  grandes  migrations  semblent  liées  aux  déplacements  saisonniers  des 
fronts thermiques et au niveau de productivite primaire, tous deux moins marqués au 
niveau de la zone ivoiro-ghanéenne. Cela signifie que des changements climatiques 
rapides  peuvent  bouleverser en très peu de temps  la  distribution  des  populations et les 
échanges  entre  elles.  L'opportunisme de S. uuritu favorise ce mélange. 
I I  existe peut-être plusieurs  stocks  dans chaque  région  mais  notre but sera  surtout  a) 
de voir s'il existe des différences entre grandes régions qui seront donc considérées 
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comme 'homog8nes" et b) de determiner  s'il  existe  une diffgrence entre Ghana et Cdte 
d'Ivoire  puisque  nous  avons pu échantillonner de f a p n  d repondre 6 cette question. 
De manigre  génGrale, les donnees bibliographiques  concernant la sardinelle plate 
Sardinelh mederensis sont moins abondantes que celles concernant S. ourito. Nous 
insisterons plutôt sur  les  differences,  qui  peuvent  avoir une  importance dans I'interpretation 
des donnees génetiques.  Nous  seront done moins  descriptifs. 
La  sardinelle plate (Figure 1-12A) est une espece qui,  plus  encore que S. aurita, évite 
les ~ Q U X  froides (48OC). Elle se rencontre  le  long de l'Afrique de l'Ouest  sur  quasiment la 
m6me zone de repartition  que S. aurifer (Figure 1-1 BI. Sa distribution  est  plus continue que 
celle de S. aurita le long de l'Afrique de l'Ouest meme si des  zones de concentrations  plus 
importantes  existent et correspondent  aux  upwellings  (Binet, 1988 ; Cury et Fontana, 1988). 
Elle semble plus sensible que S. aurita aux hisses de temp6rature. mais se retrouve 
également  en MGditerranée. en g6neral au sud et 6 l'est (Ben-Tuvia, 1666b). 
Dans la région  sen6galo-mauritanienne, comme pour la sardinelle  ronde, sa 
distribution se fait de plus  en  plus  t6nue  lorsqu'sn  va vers le nord. Elle est  principalement 
présente  jusqu'au  nord de la Mauritanie  mais  elle  semble encore moins abondante  que S. 
aufiter au large  du  Maroc   cop ace, 91 4). Elle est pourtant également pecht5e ou large 
des  Canaries de f a p n  6pisodique  (Santamaria, comm. pers.). 
La zone qui s'&tend du Congo 6 l'Angola est assez mal connue : au niveau du 
Congo, les sardinelles son1 exploit6es p a r  les senneurs locaux tandis qu'au large de 
l'Angola, la pecherie est exploitee par  des senneurs etrangers. Les donn6es de @Che 
n'existent que pour le Con o (Marchal, 1991 a>. 
Entre la Sierra  Leone et le Congo,  l'espèce  semble  pr6sente  presque  sans 
interruption  (Binet, 1988 : Msrehal, 19991a). avec deux  zones de concentration plus 
importante  en Cbte d'Ivoire et au Ghana (Cury et Fontana, 1988). 
S. merderensis est  absente  des côtes américaines et n'est p a s  décrite dans I'Oc6an 
Pacifique  ou  I'Oc6an  Indien. 
II semble donc  que sa r6prtition soit plus continue  le  long de l'Afrique de l'Ouest 
depuis la Méditerranée  jusqu'à  l'Angola,  notamment de la Sierra  Leone QU Congo  (Binet, 
1688 : Marchal, 19910). 
.. 
FIGURE 1-128 
Distribution deSardinella maderemis 
D'aprks Whitehead (1 985) 
b) Quelques  remarques 
La répartition de S. maderensis est moins bien  connue  que celle de S. aurita . Ainsi 
selon Cury et Fontana (1988). aucune  pêche impqrtante n'est signalée entre les trois 
grandes  zones si ce n'est a u  large du  Cameroun. En revanche, Marchai (19910) considère 
q u e  la zone  allant de la Sierra Leone au Congo est  formée de nombreuses sous- 
populations  présentes de façon  non  interrompue,  produisant  quelques milliers de tonnes. II  
ajoute qu'il est difficile de le certifier puisque les données  concernant  S. maderensis sont 
inexistantes à l'exception de celles issues de la Côte d'Ivoire. 
Pour ce qui  est  des  autres régions, Marchal (1 9910) a j o u t e   q u e  les données  de 
pëche sont très rares. II  pense mëme qu'il est probable q u e  les sardinelles plates sont 
mélangées   au  sardinelles  rondes  dans les  tatistiques de pêche de la zone nord 
sénégalaise. 
II  s emble   donc  plus difficile de délimiter d e s  stocks q u e   d a n s  le c a s  de la sardinelle 
ronde. 
a) Généralités 
S. maderensis est plus côtière, plus euryhaline (moins sensible aux variations de 
salinité) q u e  S. auritu. On la trouve ainsi dans les zones estuariennes ou la lagune plus 
f réquemment  que cette dernière. Elle préfère également les eaux  de température 
supérieure à 25°C. Cependant,  selon les régions, elle peut supporter des temperatures 
allant  jusqu'à  15°C  (en Algérie) et d e s  salinités allant de 20 (au  niveau de l'estuaire d e s  
grands  fleuves : Niger, Congo, Nil) à 40 g. pour 1000 (dans l'est de la Méditerranée) (Ben- 
Tuvia, 1960b ; Longhurst et Pauly, 1987). 
On la retrouve  comme S. auritu principalement  dans les zones à upwelling car c e s  
dernières sont plus riches mais elle n'est pas vériiablement infeodge 6 ces  remontees  
d'eaux froides. Les prises de S. maderensis varient e n  effet moins a u  cours de l'année, 
m ê m e  si les réponses physiologiques de S. maderensis sont  congruentes  avec  celles de S. 
auritu (Figure 1-1 1 ; Cury et Fontana, 1988 ; Pezennec et al., 1993). 
b) Périodes de reproduction 
Les périodes de reproduction  sont,  un  peu  comme  chez S. auritu, liées aux  periodes 
d'upwellings. Cependant ,  la reproduction  est  beaucoup plus étalée d a n s  le temps (Cury 
et Fontana, 1988). Ainsi Marchal (1993) no te   que  l'indice gonado-somatique (le rapport du 
poids d e s  g o n a d e s  sur le poids total) de S. maderensis n e  baisse qu'au cours de la 
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transition  vers la grande saison  froide  (durant 2 mois  environ).  alors que chez S. aurita cet 
indice  n'est  important  que de juin d octobre. 
Dans la zone  ivoiro-ghanéenne, il ne semble pas exister de dissymgtrie comparable 
B celle obsewee chez Sa aurifa : les concentrations de larves ne présentent qu'une lég& 
diminution  entre  le  Ghana  et la C6te d'Ivoire  (Marchal,-4993). 
cl Migrations et dispersion 
grafions  ebti6res 
La sardinelle plate est moins active et a un comportement  migrateur  moins 
pronom6 que la sardinelle  ronde  (Longhurst et Pauly, 9687). Cuty et Fontana (1988) font 
ainsi  remarquer que c'est  une espgce cbtière et relativement sedentaire dont les 
mouvements au Sénggal et en auritanie ne depassent guère l'&tendue des zones de 
développement  larvaire. 
Ces auteurs notent  qu'au  Congo et dans la region  ivoiro-ghaneenne les 
mouvements sont egolement de faible  amplitude.  Mendelsohn et Cury (4886) ont 
cependant  montre  l'existence de mouvements  migratoires de S. maderensis le long de la 
cdte ivoirienne, en liaison avec des  variations de ternpkrature et de salinit& 
Migrations frransversales 
S. maderensis &ant tres cdti6tre.  elle  ne  descend p a s  QU dessous des 36 mgIres, d la 
difference de S. aufifa qui peut etre p&h& jusqu'd 260 m  (Cury et Fontana. 1988 ; Figure I- 
9B). 
Dispersion des premiers slsdes larvaires 
Les phgnom6nes de dispersion des premiers stades, sont les memes que ceux 
present& pour S. auifa. 
Nous  avons  jusqu'd  present insiste sur la plus  grande  continuite de distribution de S. 
maderensis. La definition de grands stocks est donc plus delicate que chez S. aun'ta. 
II est probable  qu'il existe  une certaine  independance  entre les  trois grandes régions 
d'upwellings. L'existence, en revanche, de petites sous-unit& plus localis6es est certes 
évoquée p a r  Marchal (1991a) mais  elle  est  difficile d mettre  en  evidence sur  des  crit6res 
purement morphologiques. Marchal (1991 b) montre en effet que les phhomènes de 
"nanisme' qu'il a observé  chez S. aurifa sont absent  chez S. maderensis alors  qu'il  les met  en 
evidence  chez les  deux  espèces de chinchards,  chez  le  maquereau  espagnol,  l'anchois et 
I'ethmalose. 
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De façon plus  localisée,  selon  Pezennec et al. (1 9931, il n'y  a p a s  de raison a priori de 
considérer qui1 existe plusieurs populations de S. maderensis entre la Côte d'Ivoire et le 
Ghana. 
Peut-être ces observations doivent-elle être mises en relation avec le fait que S. 
maderensis est  assez peu  influencée p a r  l'environnement. En ce cas, cela indiquerait  que 
l'environnement  est  bien  responsable de différences  observées  chez S. aurita. 
En définitive, nous avons deux espèces de poissons de formes similaires, dont le 
régime  alimentaire  est  également  très  proche.  Ces  deux  espèces  présentent cependant 
des  différences  (Tableau 1-21 en ce qui  concerne : 
1) Leurs capacités  migratoires 
2) Leur comportement  côtier 
3) Leur  sensibilité  aux  variations de l'environnement 
4) Leur  stabilité  démographique  interannuelle 
5) Leur  stabilite  dernographique  intraunnuelle 
6)  La discontinuit6 de leurs  distributions  géographiques  respectives 
Tableau 1-2 : Princimles  différences  entre  les  deux  sardinelles  (résume) 
Sardinella aurita Sardinella  maderensis 
Très migratrice Peu  migratrice 
S'éloigne de la côte (adultes) Seloigne peu de la côte 
Distribution  discontinue  (upwellings) Distribution  assez continue 
Sensible  aux  variations de Peu  sensible  aux  variations de 
l'environnement  (upwellings) l'environnement 
Grande  variabilit6  interannuelle Faible  variabilité interannuelle 
Pics de présence  dans  l'année Présente toute  l'année 
Toutes  ces  differences  nous  intéressent car elles  pourraient  avoir  une  influence sur la 
structuration  génetique de ces  deux  espèces. II n'est cependant p a s  sûr que  l'on  puisse 
prédire  laquelle  des  deux  espèces  présentera  la  plus  grande  différenciation  genetique. 
Ainsi, S. maderensis est une espèce moins migratrice que S. ourita. Ceci devrait 
favoriser  la différenciation  génétique  entre régions  chez S. maderensis. A l'inverse,  comme 
sa répartition est  plus  continue que  celle de S. aurita, cette continuité  pourrait  au  contraire 
indiquer  ou  favoriser  les  mouvements  d'individus.  Par  ailleurs,  des  mouvements  migratoires 
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ont peut-8tre  lieu sans qu'ils  soient  aussi  aisitment  identifiables que  chez S. aurita du fail de 
la  continuiti? de la distribution. 
Pour ce qui est de la  dynamique des populations, S. ourita semble tr& dépendante 
des (et sensibles aux> conditions du milieu. S. aurifa est en effet sujette 6 des 
effondrements de populations  (au  moins-au  Ghana et en Cdte d'Ivoire)  jamais  sbsewés 
chez S. maderensis. Ceci pourrait donc engendrer  une  plus  faible variabilite genktique de 
S. a u m .  
II n'est donc p a s  aise de prédire  les  résultats de la  géni?tique B partir des donnkes 
de la biologie des  especes. On peut en revanche espitrer que les  r6sultats de la genittique 
pourront confirmer et valider certains des points que nous avons decrits. En effet, b 
g6netique est une approche indirecte qui s'interesse 21 un materiel qui peut garder 
m6moire  des  Bv6nements qui  ont  touchi! les populations. Elle permet done d'avoir accès 
6 une  information  temporelle  que  l'observation  directe ne permet p a s  d'obtenir. 
I I  faut  egalement souligner un  autre  avantage des  techniques  gknetiques. 
Supposons que nous soyons capable de determiner  (par  suivi ou marquage) le nombre de 
migrants entre deux zones (quelle que soit Whelk  de ce mouvement). Nous n'aurions 
pourtant aucun renseignement sur le succ6s reproductif de ces migrants. Seule une 
approche génetique peut donner une repense 6 ce type de question. Elle fail la 
difference entre flux de genes et flux d'individus. Seuls les individus s '&ml  reproduits 
laisseront une  trace. II reste alors le  probleme du niveau de discrimination que l'on peut 
atteindre.  C'est b dire de I' chelle de temps  que  l'on peut &tuelier. Ce  point sera discute 
plus loin. 
Finalement. les dsnn6es de g$n$tique  pourraient  non  seulement  apporter h 
rkponse que les  halieutes attendent mais  &alement  mettre en &videnee  certains 
pramgtres biologiques  negliges  telle  que  l'importance de la 
reproduetion. Nous verrons en effet qu'il peut &e imporitant de savoir s'il existe des 
individus dont la  probabilite de tion 6 la reproduction est tr6s r6duite.  L'analyse 
gGn6tique  des  populations  actuelles  pourra  6galemen9  nous  renseigner sur certains 
&h&wnents  dernographiques  pass&. 
Afin de mieux  cerner  certains  apports de la  génétique 21 l'halieutique  nous 
pritsentons dans la partie qui suit quelques elements de réflexion sur la differenciation 
genétique en milieu  marin  en  insistant  sur  les  poissons de grande  importance  (?conornique 
et  notamment sur un'exemple assez  etudik,  celui de la  morue (Gadus rnsrhua). 
111) GÉNÉTIQUE DES POISSONS MARINS 
A) QUELQUES EXEMPLES 
La morue (Gadus rnorhuu) est  un  des  composants  majeurs de I'écosystème  nord- 
atlantique où, jusqu'en  1991, époque de l'effondrement  qui  a  engendré  un  moratoire,  elle 
a  également  été  une  des  principales  espèces  capturees.  Elle  est  présente  depuis  le  Golfe 
de Gascogne,  au sud,  jusqu'à l'Océan  Arctique  et  depuis  la  Mer  Baltique, à l'est,  jusqu'aux 
eaux de Terre  Neuve en passant pa r  l'Islande et le  Groënland  (Smith et al., 1989 : Arnason 
et al., 1992). Les femelles sont caractérisées par  une très forte fécondité puisqu'elles 
peuvent  pondre de plusieurs  centaines de milliers à quelques  millions  d'oeufs. A cause de 
son importance économique,  la  morue  a  fait  l'objet de nombreux  travaux concernant sa 
distribution et le  fonctionnement de ses populations  présumées. 
De nombreuses  races et sous populations  ont été définies sur la base de caractères 
méristiques et de mesures de croissance (Smith ef al., 1989 ; Arnason et al., 1992). Par 
' ailleurs, de nombreuses  zones de reproduction  ont  éte  identifiees.  Ainsi,  l'idée que I'espèc,e 
était subdivisée en stocks discrets s'est développée, confortee par  des differences de 
couleurs et de forme entre groupes de reproduction (Smith et al. 1989). En outre, des 
études de marquage et de recaptures ont montre que les poissons ne semblaient p a s  
émigrer à part i r  de régions  définies  comme  des  'stocks'  (Smith et al. 1989). Cependant,  les 
différences observées étaient morphologiques, il était donc important de déterminer si 
elles avaient des  bases  génétiques. 
Le  premier  travail  moléculaire  appliqué à la  morue  semble  être celui de Sick  (1961) 
sur l'hémoglobine. Sick met  en  évidence des  differences de fréquences  entre  des  poissons 
pêches au large  des  cdtes  americaines  ou du Groenland et des  poissons  pêches en Mer 
du Nord et en Norvège.  Quelques  annees  plus  tard,  Jamieson  (1967 in Arnason et al., 1992) 
montre  par un travail sur  les  transferrines,  qu'il  existe  probablement  des  'races'  distinctes au 
niveau de la Mer  Baltique.  Ces  approches  sont cependant fondées sur un ou  deux  locus et 
les  problèmes  techniques  qu'elles  engendrent  rendent  leur  interprétation  difficile  (sensibilité 
des  éry-throcytes à la  conservation  au  froid  suivie  d'une  perte de réactivité,  interprétation 
délicate en terme de  génetique  mendelienne,  voir  Utter, 1991 ). 
En  1966, I'électrophorèse enzymatique opparaTt wec les travaux de Harris  ur 
l'homme et de Hubby et Lewontin sur la drosophile Drosophila pseudoobscura. Cette 
nouvelle  technique  permet  d'analyser de nombreux  locus  sur  un  grand  nombre  d'individus. 
Elle présente p a r  ailleurs la capacité à mettre en évidence une variabilité importante. 
Cette variabilité  est  inattendue car  on pense à l'époque  que  la  sélection  devrait  éliminer 
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rapidement  les  molécules  contre-seleetionnees et favoriser la fixation  dans la population 
des molecules avantageuses. Lewontin et Hubby (1965) notent ainsi que leur r6suttats 
posent un probl&m th6orique réel : si des selections importantes sont 6 l'oeuvre cela 
devrait engendrer un t3-mrrne fardeau g&n&fique. Ce fardeau devrait donc aboutir 6 
I'élirnination d'un tel nombre d'individus que I'esp6ke ne  pourrait se maintenir. II est donc 
difficile  d'invoquer de la  sélection  pour  expliquer  la  variabilite obsew6e. Une solution 6 ce 
problGme va &re apport6 p a r  la théorie  neutraliste  (Kimura, 1968 ; King et Jukes, 1669) qui 
explique une aussi grande variabilit6  gen6tique  par  le  fait  que les diff6rentes mol~cules 
sont  sélectivement  neutres.  Au  cours des années 4976, un important debat va se derouler 
concernant  l'importance et la  signification  &volutive des variants obsewes, debat qui n'est 
toujours  pas clairement r6solu.  Les  études se multiplient donc sur de nombreux  organismes, 
l'hypothese  nulle &ant  que les alli3les observes  sont  selectivement  Gquivalents. 
Cross et Payne (1978) analysent ainsi plusieurs enzymes chez la morue et montrent i 
l'existence d'au moins  deux  groupes de morues g&&tiquement  différenciées au large de 
Terre Neuve. Pourtant, Mork et al. (1985) n'observent pas de differencation genetique 
matique)  importante  entre les deux cotés de l'Atlantique,  c'est d dire à une  bien plus 
grande 6chelle  geographique. Ces  résultats  sont apparemment  contradictoires. 1 
u debut des annees 1986, l'ADN mitochondrial apparat comme un nouvel  outil I 
moléculaire  plus adapte à l'analyse de la  diff6renciation  génetique des populations  en 
stocks indépendants (voir la troisii3me  partie de cette these).  Cet DN peut etre analyse 
soit de manier-e globale  en  comparant les  molécules  dans  leur  ensemble,  soit en analysant 
certains  fragments  particuliers. Les  premières  analyses font appel à la premigre  approche 
et Smith et a/. (1989) sont les premiers b analyser des morues p a r  cette technique. Ils 
c o m p r e n t  ainsi 16 poissons de la  Mer du Nord d 16 poissons du Grand Banc de Terre 1 
Neuve mais ne trouvent aucune diff6rence. Ils pensent alors que la faible variabilité 
observee est la  cause de ce résultat. Selon eux, I'espGce a  subi  un  goulot  d'6tranglement 
j 
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dans son histoire recente, ce qui explique qu'on we puisse pas mettre en &vidence de 
diff6rences. Ils sont convaincus que ces differences existent comme l'ont montre les 
travaux sur I'h6moglobine  ou les  transferrines. 
Deux ans plus tard, Carr et Marshall (1591) s6quencent le gene du cytochrome b de 
I'ADNmt dans l'espoir de mettre en &idence une plus grande variabilité genetique. Ils 
analysent 55 poissons venant de Norvège et de Terre Neuve. Leurs r&suttats montrent 
elairement que I'échantillon de Norvège  est beaucoup plus  variable  genetiquement  que 
ceux de Terre  Neuve et que les deux  groupes  sont donc differencies. Selon eux,  les  morues 
de Terre Neuve  ont &té affectées par  des  réductions de population plus  importantes  que 
celles de Norvège. Comme le cytochrome b est connu pour la relative lenteur de son 
évolution, les auteurs  pensent  que  l'analyse de portions  plus  variables de I'ADNmt 
permettra de répondre à une  échelle  geographique  plus  réduite. 
A la rnhe  époque Dahle (1691) analyse  I'ADNmt de morues  arctiques  et 
nowegiennes. I I  montre  que  l'on  peut  reeonnajtre sans difficulté les  morues  frequentant  les 
eaux  cdtières de Norvège de celles  qui  sont  pêchées  dans  l'Océan  Arctique,  plus au nord, 
bien  qu'on  sache que ces dernières ont des zones de reproduction au large des  côtes 
norvégiennes. II semble donc alors  possible  d'utiliser  I'ADNmt à des  échelles  géographiques 
régionales  raisonnables.  Le  statut  taxinomique  des  morues  analysées  par  Dahle  (1991)  n'est 
cependant p a s  clair, et la  différenciation  que cet auteur  observe  pourrait être due à la 
présence de deux  espèces  jumelles  et  non p a s  à des  populations de la  même  espèce 
(Moller, 1969 in Arnason et al., 1992). Arnason et al. (1 992) mettent donc en doute 
l'existence de plusieurs  populations de morues  dans  l'Atlantique  Nord-Est. 
En outre,  Arnason et al. (1 992)  vont  mettre en  doute les  résultats de Carr et Marshall 
(1991). Arnason et al. (1 992) ont, en premier lieu, travaillé sur des morues pêchées en 
différentes localités d'Islande et montré qu'il n'y a aucune différenciation entre ces 
localités. Par ailleurs, ils ont ré-analysé le travail de Carr et Marshall (1991) par une' 
approche  phylogénétique  dévelopee par  Slatkin  (1989) et Slatkin et Maddison (1989) qui 
permet d'estimer à part i r  de la phylogénie des molécules observées dans différentes 
localités, le nombre minimum de migrations nécessaires pour expliquer la distribution 
géographique de ces  molécules.  Arnason et al. (1992)  pensent que les  résultats de Carr et 
Marshall (1991) indiquent l'existence d'échanges entre les deux bords de l'Atlantique, 
contrairement à ce que ces auteurs  pensent  avoir  démontré. Ils ajoutent par  ailleurs que 
des  donnees de marquage  et de recapture  démontrent  que les  morues  sont capables de 
longues  migrations. Enfin, ces  auteurs  pensent, comme nous le disions  plus  haut, que les 
résultats de Dahle  (1991)  peuvent  s'expliquer p a r  la  présence  d'espèces  jumelles et non 
p a r  des  populations  différenciees de la  même  espèce.  Selon  eux, il n'y  aurait donc p a s  de 
raison génétique de penser que la morue est formée d'unités distinctes dans I'Ochn 
Atlantique  Nord.  Selon  eux,  toujours,  les  résultats de Mork et al. (1985) vont  bien dans le 
sens de leurs  resultats. Enfin, ils interprètent  les  résultats  sur  I'hemoglobine comme dus à des 
pressions de sélection et p a s  à l'existence de groupes de reproduction  partiellement  ou 
totalement  isolés. 
II est important de revenir ici sur l'interprétation de Arnason et al. (1992) car elle  est, 
à notre avis,  trompeuse  ou au moins  discutable.  Nous  pensons comme  ces  auteurs que les 
résultats  fondés  sur  les  groupes  sanguins  sont  probablement  influences p a r  des  pressions de 
sélection et nous ne reviendrons donc p a s  dessus. De mëme, il est probable que leur 
interprétation  des  résultats de Dahle  (1991)  est  justifiée.  En  revanche,  les  résuttats de Carr 
et Marshall  (1991)  sont tout à fait  demonstratifs et nous  pensons  que  l'analyse  d'Arnason et 
al. (1992) est erronée. En effet, l'approche qu'ils utilisent necessite que la phylogénie 
obtenue soit solide sans quoi les 6venements de migration  seront  surestimees  (Slatkin et 
Maddison,  1989).  Or  Arnason et al. (1 992) ne  donnent  aucun  renseignement sur la  solidité 
de l'arbre  phylétique  qu'ils  obtiennent à partir des  données de Carr et Marshall (1991). En 
outre, plusieurs branches de cet arbre sont regroupees dans une etroite fenêtre de 
distances  génétiques, ce qui ndique que la topologie de l'arbre à ce niveau est 
probablement fragile. Par ailleurs, les différences observées entre molécules sont très 
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faibles (une seule mutation par rapport d la molecule la plus frequent4 et le fait de 
retrouver une molecule en deux localit& ne signifie nullement qu'un &énement de 
migration a eu  lieu.  Cela  peut  s'expliquer p a r  une  mutation convergente ou,  plus 
probablement, par le polymorphisme  ancestral. E n  d'autres  termes, il est difficile de faire b 
difference entre ev&-wnents anciens et actuels. Les niveaux differents de variabilite 
observ6s p a r  Carr et Marshall (I 1) sont donc b notre  avis  une  bonne  d6monstration de 
I'indt5:pendance des deux regions 6chantillonn6es (nous discutons cependant plus b a s  
leurs  r6suttats). 
L'exemple de la  morue  est  assez  instructif car derriere  l'analyse gen 
Vinterprétation de tels resultats dans le cadre d'un radigme particulier. 
2) sont  convaincus  que  les  r6suttat.s  qu'ils o nnent en Islande  peuvent etre 
extrapoles b tout 1'8c6an Atlantique, tandis que d'autres auteurs pensent (et nous en 
sommes) que la differenciation existe probablement mais que les outils gen6tiques et 
statistiques qui sont padois employ& ne sont oujours adaptes. 
Ainsi, le travail de Carr et Marshall 1) possGde deux  defauts  qui detaient 
s aisement  Qvitables en "191. En effet,  leur  analyse  est b a s &  sur l'analyse 
d'une region  peu  variable de I'ADNmt, le cytochrome b. En outre,  leur  échantiltonnage  est 
critiquable  car  un seul point a &te echantillonn6 en Norvt5ge. A cause de cela,  leur  resultat 
est discutable : la difference genetique observ6e est peut-Gtre due b la presence de 
morues  arctiques,  mais proberblement p a s  pour les raisons  invoquees gxlr Arnason et al.. 
(4  992) que nous avons pritsentées. 
Carr et Marshall (4 1) Ont utilise le cytochrome b vraisemblablement 
n'ont p a s  pu utiliser  d'autres  regions  au  moment 00 leur  travail a debute:.  Cependant,  le 
probl&ne est probablement &galement ailleurs. En effet Carr et a/. (9 
determiner s'il existe  des  differences  genetiques  entre  deux types de morues paresenttes au 
large de Terre Neuve. Certaines de ces morues restent dans les hies lorsque l'hiver 
approche tandis que d'autres individus s'enfoncent en pleine mer dans les eaux plus 
profondes dont la  temp6rature reste constante mGme au plus froid de l'hiver. Pourtant, 
alors que ces  auteurs  pensent  qu'il pourrait ne p a s  y avoir  d'isolement  autre que 
entre  ces  deux types de morues, ils ont à nouveau  choisi le cytochrome b. II n'est p a s  Or& 
etonnant que ces  auteurs  aient  trouve 266 individus  identiques  sur 236 analys& (300 paires 
da bases s&quenc&es) et  n'aient pas pu  mettre  en  evidence de differenciation. Ils auraient 
dü analyser la region de contrôle. 
L'exemple de la morue  permet donc de montrer que 
il Le niveau de différenciation  gknetique  observe  chez cette espgce est 
{elativement faible meme à grande &chelle géographique, ce qui ne signifie p a s  qu'il 
n'existe p u s  d'unit& de reproduction  indkpendantes 
ii> II existe apparemment  une  deuxieme espece de morue dans les eaux  arctiques. 
iii) L'analyse des résultats de la génétique est parfois délicate et nécessite des 
confirmations p a r  des échantillonnages répétés (pour confirmer les résultats de Carr et 
Marshall (1991) p a r  exemple). Elle nécessite également une adaptation des outils de la 
génétique à la  question  posée. Le choix de Carr  et  Marshall  (1991)  nous  emble 
compréhensible  (pour des raisons  'historiques')  tandis  que celui de Carr et al. (1995)  nous 
semble  mal adapté. 
II est donc probable  que  l'on puisse  mettre en  évidence un différenciation 
génétique  chez  la morue, à condition  que  l'outil  utilisé  soit adapté à l'échelle 
géographique  analysée et  que  I'échantillonnage soit fait correctement. Deux exemples 
pris chez  deux  gadidés  ont  assez  significatifs.  Chez le  haddock, Melunogrammus 
aeglefinus, Zwanenburg et  al. (1992)  n'ont  pas pu  mettre  en  évidence de différenciation 
génétique sur une  cinquantaine de poissons  échantillonnés en quelques  localités  situees 
au  large de Terre  Neuve,  alors que  Mulligan et al. (1992) ont  rkussi à mettre en évidence 
une  différenciation  significative  chez  la  goberge de l'Alaska (Theragfa  chulcogramma). en 
analysant  3  fois  plus  d'individus sur une  aire  gkographique  deux à trois  fois  plus  étendue. 
Pourtant, la  goberge est  depuis un  certain  nombre  d'années  le  poisson  le  plus pêché  au 
monde (FAO, 1992).  La différence  entre  ces  deux  etudes  ne  tient donc p a s  au fait  que les 
tailles de populations  sont  réduites  chez la goberge  mais à une approche plus prudente  et 
raisonnée  dans le second  cas. 
Nous  allons  maintenant  revenir  sur  quelques  exemples pris chez les clupeid& 
3) Clllgelder C. c 
Des  sardines  sont  pêchées  dans  presque  tous  les  océans  tempérks de la  planète : 
elles  sont  présentes au large du Japon, de la  Californie, du Chili, de l'Afrique du Sud,  elles 
sont  également  importantes du Maroc à l'Angleterre  en  passant p a r  la  Mediterranee,  ainsi 
qu'en Australie et en Nouvelle Zélande. Partout elles sont d'une grande importance 
économique  (Murphy,  1973 ; Parrish et  al., 1989). 
On  retrouve  aussi  dans  ces  différentes  régions  des  caractéristiques  communes  telles 
que l'instabilité dernographique que nous avons déjà kvoquée (Soutar et Isaacs, 1974 ; 
Shacketton, 1988 ; Cury. 1988, 1994). En outre, on a observé partout qu'au cours des 
périodes où les sardines sont peu abondantes, elles se concentrent dans une region 
particulière  abandonnant  certaines zones de pontes  qui  seront  recolonisees  en  periode 
d'abondance. Enfin, les sardines sont de bons migrateurs et les femelles pondent des 
dizaines  ou  des  centaines de milliers  d'oeufs  pélagiques à plusieurs  périodes de I'annke, 
particulièrement  dans  les  régions  chaudes. 
Du fait de leur importance économique, les différentes sardines ont kté très 
étudiées  et,  dans  les  différentes  régions  qu'elles  occupent, un certains  nombre de stocks 
ont été définis sur la  base de zones de concentration larvaires, du  nombre de vertèbres  ou 
49 
de branchisspines  ou encore sur la base de caract6ristiques de leur  croissance. 
Cependant, ces differences sont souvent faibles et il est p a r  consequent difficile de 
determiner si elles sont  caus6es p a r  des r6ponses aux  conditions  environnementales  dans 
les aires de reproduction ou les nurseries. ou 6 de r6elles diff6:rsnces gen6tiques. Une 
corrélation negative a ainsi éte obse~ee entre le nombre de vertC!bres de plusieurs 
espGces de clup6id6s et la temperature de leur habitat (Muzinic, 1966 in Parrish et al., 
4 989). 
Des travaux  g6nGtiques ont kt6 entrepris d6s la fin des ann&es 4950 sur la sardine de 
Californie Ward et al., 1994). Vrooman (1 6 a ainsi poursuivi le travail initie en 1957 
Sp~gue sur les groupes sanguins de sardines. Vrooman (19 note la pr6sence de deux 
groupes sanguins qu'il appelle B et C, dont seul le dernier a pu etre utilise de faepn 
repetitive. En s'int6ressant 6 la frkqu ce du groupe C dans les populations de sardines 
pechees en Californie, Vrooman (49 demontre l'existence d'au moins trois groupes de 
poissons  ind&pendants,  l'un au nord de la Californie, l'autre  au sud et enfin UR troisihe 
present  dans le Golfe de Californie. 
Pourtant,  vingt ans plus  tard, e n  utilisant les allozymes, ni  Hedgecock et al. (1985) ni 
Hedgecock et al. (19891, ne vont  mettre en &videnee de differenciation  genetique. Ces 
auteurs observent plus exactement un niveau de variabilitg ggnetique tr& faible et 
inattendu pour  une espece qui a et6 tri% abondante (nous y reviendrons plus loin). Par 
ailleurs ces auteurs notent plusieurs probl6mes de lecture de certains  locus. 
En Mediterran$e, Spanakis et al. (1989) n'ont p a s  observe de differenciation nette 
entre  les  sardines de la Mer Egee et de la Mer Ionienne. Ils ont &galement  eu  des  difficult& 
b lire  certains  locus  enzymatiques. 
A notre connaissance,  aucune etude sur l'ADN mitochondrial n'a &te r&alis&e sur les 
sardines de Californie  ou  d'ailleurs. 
L'alose (Alosa sapidissimal est un clupeid  relativement  peu  migrateur e0 quasiment 
anadrsme qui se reproduit dans les rivigres de la c6te estam6ricaine depuis lo Floride 
jusqu'au  Qu6bee  (Bentzen et al.. 9989 ; Frank et Legget, 19941. Sur cette aire de repartifion 
nous avons dej6  dit  que I'esp6ce presentait de fortes  differences  dans  les  traits  d'histoire 
de vie, ses populations se comptant en millions d'individus (Bentzen et a/., 19891. En 
analysant l'ADN mitochondrial d'aloses 6chantillonnees sur cette aire de r6partition. 
Bentzen et al. (1989) ont  montre  qu'il  existe  une  différenciation  genetique. Ils ont 
egalement  montré  que cette differenciation n'est p a s  necessairement  lige  aux  diff6rences 
de traits de vie et est  probablement  influencée p a r  les dernieres  glaciations. Ainsi. malgr6 
des tailles de populations importantes, une différenciation genetique significative a &té 
observ6e. 
B) DIFFÉRENCIATION EN MILIEU MARIN 
Les exemples  que  nous  avons  décriis  vont  nous  permettre de discuter de la  difficulté 
qu'il y a à mettre . -  en  évidence  une  différenciation  génétique  importante dans le  milieu 
marin.  Car,  effectivement,  le  milieu  marin  semble  engendrer bien moins de différenciation 
génétique  que  le milieu d'eau  douce (Gyllensten, 1985 ; Hedgecock, 1994 ; Ward et al., 
1994). Le travail de comparaison  le  plus complet à ce jour  semble être celui de Ward et al. 
(1994). Ces auteurs ont repris les travaux effectués sur 49 espèces d'eau douce et 9 
poissons marins. Ils ont ainsi montré que plus de 60% des poissons marins sont peu 
différenciés  génétiquement (Fst<0.05, voir la  deuxième  partie de la  thèse)  tandis  que 20% 
des  espèces de poissons d'eau  douce  présentent  une aussi faible  différenciation:  De plus, 
aucune espèce marine ne présente de différenciation génétique importante (Fst>0.3), 
contre un quart des  poissons d'eau  douce analysés. 
Ces  différences  entre  les  deux  types de milieux et d'espèces  'expliquent 
classiquement  ainsi : 
il Le milieu marin est un milieu ouvert et homogène à l'opposé du milieu d'eau 
douce très subdivisé. Les barrières physiques telles que les montagnes ou les rivières 
n'existent pas en  mer. 
ii) Les populations  marine  sont  souvent  abondantes ce qui  ne  permet p a s  
iii) Les capacités migratoires  des  poissons  marins  sont  importantes à plusieurs  stades, 
de développement (oeufs,  larves  et  adultes).  Les  courants  marins qui s'étendent  parfois sur 
plusieurs  centaines de kilomètres  facilitent  probablement  le  passage  d'individus. 
. -. 
l'accumulation de différences  par  derive  genetique  (voir  plus  loin) 
Cela signifie-t-il qu'il n'y a que peu de chance de mettre en évidence une 
différenciation  génétique dans  le  milieu  marin ? Nous  pensons que non et nous  avons  vu 
avec  certains exemples  (morue,  goberge,  alose)  que  la  différenciation  genétique  a été 
observée.  Plusieurs  points  méritent donc  d'être discutés 
En premier  lieu, il est  important de rappeler les  spectaculaires  spéciations  qui  ont  lieu 
dans  les  grands  lacs  africains  (Fryers et Iles, 1972). Ces  grands  lacs  se rapprochent plus du 
milieu  marin  que  des  rivières,  c'est  pourquoi  nous  les  citons  ici.  Bien  entendu,  ces  espèces 
sont  caracterisées p a r  l'absence de phases  larvaires,  mais  les  adultes  peuvent se 
melanger. L'existence de ces spéciations montre que la divergence génétique peut 
intewenir entre poissons vivant dans un milieu sans barriire géographique clairement 
identifiée. La richesse  spécifique  des  milieux  coralliens  est un autre  exemple de la capacité 
d'un  milieu  apparemment  peu  cohésif à permettre les  spéciations  nombreuses. 
Cela nous amène à la  difficulté  que nous avons à identifier les barrières aux flux 
géniques en milieu marin. Nombre de nos raisonnements implicites sont fondés sur la 
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recherche d'obstacles physiques qui semblent absents en milieu marin. II est en effet 
naturel,  lorsqu'aucune  differenciation  claire n'apparaÏt en  milieu  marin de penser que cela 
est dO b son  homoggnéité.  Palumbi (1664 fait  pourtant  remarquer que les oc6ans sont  loin 
d'etre des milieux ksmog~nes .  De tres nombreux  gradients de temp&srture, de salini@:, de 
concentration en oxygGne, en  plancton vont influer sur la répartition  des  poissons ou de 
leurs larves. Les masses d'eau dans  lesquelles  les  poissons se deplacent ne se m6langent 
s toujours avec celles qui les  entourent. Des différences de saliniti: et de temperature 
brusques,  associées ZI un cap peuvent crew des frontigres entre zones biogeographiques 
comme au niveau du Cap Cod (Palumbi, 4994). Une  embouchure de fleuve peut 
6galement cri:er  une  région tampon entre deux  populations et freiner  les  flux  gkniques. Un 
chapelet dqes comme  l'archipel indonhien peut jouer le rdle de barriere  aux  flux  ggniques 
(Palumbi, 1994). Enfin, la  Qographie  actuelle  peut ne p a s  refléter les &changes  r6eilement 
possibles entre poissons.  insi,  au  cours de l'histoire  rQcente d'une esp&e,  des  groupes de 
reproduction  ont pu Gtre  isol6:s les uns  des  autres et remis en contact récemment, de sorte 
que leur distribution actuelle donne l'impression de continuité:. De tels exemples sont 
particuliGrement connus chez les mollusques. Reeb et vise (1996) ont effectivement 
observé une discontinuiti: g6nQtique très importante chez I'huÏtre Cfussostrea virginiea 
dans le Golfe du Mexique tandis que Quesada el' al.. (1 %a l'ont obsewB dans b 
Méditerranee chez la moule lus galloprovincialis. Dans les deux cas, la disconfinuite 
genétique semble Gtre le resultat d'une remise en contact de populations s&par6es au 
cours des dernigres glaciations. Ces deux exemples montrent &galement que le milieu 
marin n'est p a s  necessairement aussi homog6n6isateur qu'on peut a priori le croire, 
puisque  la  remise en contact n'a  nullement  homoggn6isé les frequences  gén6tiques  alors 
que ces especes possgdent  des lawes planc'roniques. 
II reste cependant b comprendre  pourquoi  aucun  exemple de poissons d6montrant 
une  telle  differenciation n'a et6 decrit, d l'exception  peut-etre de quelques exemples tels 
que  celui de Dahle (1 1) sur la morue, de Borsa et al. (1987) sur le  flet P!atieh#hys f/esus ou 
Kotoulas et al. (4 5) chez I'espdon Xiphias gladius. Cela  peut  s'expliquer 
la  diff6rence des  mollusques les poissons  sont  souvent  capables de migrations  longues e3 
I'6tat  adulte. 
Par ailleurs  d'autres  mecanismes  peuvent  expliquer  que  des  populations  puissent se 
différencier en milieu  marin. Les zones de reproduction  sont  souvent  identifiées et 
Qloignees les unes des autres. De plus, les individus migrateurs ne se reproduisent p a s  
nécessairement de façon aléatoire.  Nous  avons  notamment d6jd 6voque les mecanismes 
de philopatrie  qui  conduisent les poissons b revenir  sur  leurs  lieux de naissance. 
Actuellement, il est cependant  difficile  d'estimer  quelle  proportion de poissons sont des 
"vagabonds' au sens de Sinclair (1988). Un exemple  est b ce titre assez  interessant.  Chez ICI 
sardine Surdina pilchardus, Wyatt et al. (19866 ont d h i t  deux  groupes de reproduction,  au 
large de l'Espagne. Le premier  groupe se reproduit  près de la cale actuelle  tandis  que  le 
second se reproduit  plus  au  large. Ces auteurs  ont  montré  que les sardines de  ce second 
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groupe se reproduisent au niveau de l'ancien rivage. Elles semblent donc avoir gardé 
mémoire de l'ancien  comportement  de  reproduction. 
En conclusion de cette première  partie sur la  problématique  et  les  aspects 
biologiques, nous avons donc présenté les deux espèces de sardinelles sur lesquelles 
repose notre  travail. Nous  avons  également  discuté, d travers  quelques  exemples, de la 
difficulté 21 mettre  en  évidence la  différenciation  génétique  en  milieu  marin.  Nous  avons 
insisté  sur l'importance de l'adaptation  du marqueur  moléculaire à la question  posée et sur 
l'importance du choix de I'échelle géographique. Nous avons également montré que 
certains  échecs de la génétique s'expliquent p a r  cette inadaptation. II existe  par  ailleurs 
un certain nombre de raisons de penser que si des différences génétiques existent il 
devrait être possible de les mettre en evidence. I I  est également possible que, dans 
certains  cas,  l'histoire  recente de l'espèce  etudiee  puisse  ou bien favoriser, ou bien  ralentir 
la différenciation  pourtant  réelle. 
Nous  verrons si, dans le cas  des  sardinelles, il est  possible de répondre  aux  questions 
posées. 
Au moment où nous  avons  commencé cette thèse  trois  travaux avaient  eté publies 
chez Surdinella uuritu. k r o n  (1971) avait  étudié  les  transferrines de S. uurita en  Afrique de 
l'Ouest mais n'avait p a s  observé de variabilite genetique. Baron (1973) avait analyse le. 
polymorphisme  des  esterases  entre  deux  echantillons  au  large  des  côtes  sent5galaises  mais 
n'avait p a s  pu mettre  en  evidence de differenciation  génetique  entre  le  Nord et le Sud du 
Sénkgal.  Enfin, Wilson et Alberdi  (1991)  avaient  travaille sur  les  sardinelles  rondes du Golfe. 
du  Mexique et du Bresil mais  n'avaient p a s  pu  mettre  en  evidence de variabilite  genetique 
importante sur une  quarantaine  de  locus  et  n'avaient donc pu trouver 'de differenciation 
entre  les  populations  éloignées.  C'est  dans ce cadre que la thèse  a  débute. 
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DEUXIÈME PARTIE : 
UNE PREMIÈRE APPROCHE GÉNÉTIQUE, 
L ~ E C T R O P H O R ~ S E  ENZYMATIQUE 
INTRODUCTION 
Dans cette deuxième partie nous allons nous intéresser aux premières données 
génétiques  obtenues au cours de celte thèse,  durant  la  période  passée n Côte d'Ivoire. II 
nous a semblé important de revenir sur certaines notions de base de génetique des 
populations car  notre  travail s'adresse autant ci des  généticiens  des  populations  qu'ci  des 
halieutes ou des  écologistes  des  pêches. 
Nous pensons, en effet,  qu'il  existe  souvent  un  problème de communication  entre 
d'une part les  halieutes qui donnent  un sens particulier ci certains  mots et les  geneticiens 
qui les entendent  autrement.  Cependant,  nous  avons  egalement  le  sentiment  qu'il  existe 
actuellement  un  véritable  bouillonnement  dans  la  communaute  scientifique  française en 
ce qui  concerne les  problèmes de différenciation  génétique  (Goudet, 1993 ; Raymond et 
Rousset,  199% et 1995b ; Rousset et Raymond,  1995 ; Goudet et O/., soumis ; Belkhir et al., 
en prep.). 
Lorsque  notre  thèse  a débuté les  paramètres permettant  d'analyser la structure  des 
populations étaient certes couramment utilises mais les questions concernant leurs interêts . 
et leurs limites voire leur signification precise restaient la propriete d'une communauté 
relativement  restreinte.  Nous  ne  prétendons p a s  faire  une  synthèse de tout ce qui se dit 
dans ce domaine  mais  peut-être  revenir sur les différents paramètres les plus utilises, sur 
leurs  estimateurs et sur la façon dont on  peut  actuellement les  tester. 
Nous  nechercherons p a s  ci entrer  dans  le   problèmes  veriiablement 
mathématiques car ce n'est p a s  notre  propos.  Notre  but était  plutôt de rappeler  certaines 
idées sous-jacentes, de rappeler les liens qui existent  entre  quelques  notions de base et 
l'idée de différenciation. 
Nous ne  pretendons p a s  ci I'exhaustivit6.  Le  nombre de paramètres  proposes  par tel 
ou tel auteur au cours des 80 dernières annees est important (voir Wright, 1951 p a r  
exemple). II s'agissait donc de revenir  sur  les  approches  les  plus  utilisées.  Nous  avons donc 
omis  volontairement  I'estimateur de Robertson et Hill (1 984) qui  vient de ressurgir  (Rousset et 
Raymond,  1995 ; Goudet et al., soumis). 
Nous espérons que la lecture de la première partie permettra donc au lecteur 
profane de saisir le cheminement de la pensée du gknéticien et au geneticien des 
populations de trouver  une petite synthèse ci l'époque où des kits tout  prêts  d'analyse  lui 
sont  gracieusement  fournis. 
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Soit une  population de taille infinie dans laquelle un g6ne donné poss6de deux 
all&les A et a de frequences  respectives p et q (p + q = '11. Si on suppose  qu'il n'y a  aucune 
mutation, p a s  de sélection et p a s  d'arrivee de migrants, si de plus  les  individus  se  croisent 
aléatoirement  (panmixie)  alors les fréquences des trois genotypes AA, Aa et  aa seront, 
respectivement, pz, 2pq et q 2 .  
On dit alors que la population  est b I'equilibre de Hardy-Weinberg (H 
Ceci signifie  simplement  que. si aucun  nouvel allèle n'intewient (il n'y a ni mutation  ni 
migration) et s'il n'y a p a s  de variation au cours du temps  des  frequences  des all6les par 
effet stochastique (la population est de taille infinie) ou p a r  effet sélectif# alors les 
fri!:quenees des genotypes des individus seront gouvernées p a r  les simples lois de h 
prsbbilit6. II s'agit donc d'une simple  extrapolation  des  lois de la &metique mendélienne 
dans un population  en panmixie. 
Ce principe  central de la genetique  des  populations doit son nom 6 deux  hommes 
qui l'ont di!montr6 ind6pendamment au de%ut de ce siècle (Hardy, 19688 : Weinberg, 
99081. Le premier n'est autre  que le celebre rnath&malicien  tandis que le second est un 
rnedecin  allemand  qui s'&tait  passionne  pour la  gengtique (voir  Provine, 9979 pour  plus de 
@5tails). 
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II peut sgmbler etrange  qu'un  principe  d'apparence si simple, au moins d premiere 
vue, soit b la base des raisonnements de la g6netique des populations  (voir  Kimura, 1983 ; 
Guo et Thompson, 9 >. D'autant  plus &range que les hypotheses  sur  lesquelles  il  reposent 
semblent bien peu realistes.  Pourtant,  aussi peu realistes que puissent  sembler ces 
hypotheses#  le  principe de Hardy-Weinberg (HM/) est assez  robuste d de faibles $carts (Hart1 
et Clarkl9891. 
II convient  d'ajouter  que  I'équilibre.de HW est atteint  en  une seule  géneration. Ainsi, 
meme si des  populations  ont  éti!  isolees pendant des milliers  d'annees, il suffira  d'une  seule 
génération de panmixie  pour  retablit-  les  proportions  attendues  sous HW. Enfin, ce principe 
possède  une  extension  directe  lorsque l  nombre  d'allèles  est  supérieur CIdeux. 
b) Un locus,  plusieurs allèles 
Dans  le  cas de deux  allèles  les  fréquences  génotypiques  sont directement issues du 
développement  du  bindme (p + ql2. 
Dans  le  cas de n allèles, A,, A,, ... A, de fréquences  respectives pl,  p2, ...pn, on aura 
ainsi à développer (pl + p2 + ... + pn)2. La fréquence du génotype AiA, (ik) sera bien sür 
égale à 2pip,. 
Si on' n'observe p a s  I'équilibre de HW lorsqu'un gchantillon issu de populations 
naturelles est analysé, cela signifie qu'au moins une des hypothèses hises n'est p a s  
vérifiée.  Cela peut donc être dû 
il à une  forme de sélection, sur un  des  allèles  ou n des  génotypes, 
ii) à un régime de reproduction  différent de la  panmixie,  ou 
iii) à l'existence dans I'échantillon d'individus issus de plusieurs sous-populations 
possedant  des  frequences  alléliques  differentes. 
II existe &galement des causes purement echniques telle que I'incapacite à 
détecter des  allèles pourtant presents, on  parle  alors  d'allèles  nuls.  Nous  reviendrons  plus 
precisément sur  ces différentes  causes  dans  la  partie  des  resultats. 
Notons  juste avant de poursuivre  que  le fait  de  ne p a s  observer d 'kart  ne signifie 
nullement  que  le ou  les  échantillons  analys&  sont issus d'une seule population 
panmictique. Cela peut simplement être dû au fait que les eventuels &carts sont trop 
faibles  pour  être  détectés. IIest  egolement  possible  que  plusieurs  hypothèses  soient  violees 
en mëme  temps  mais que leurs  effets  puissent  se  compenser  (Guo and Thompson, 1992). 
Comme  nous  nous  intéressons  particulierement  aux  problèmes de tocks et donc de 
subdivisions  en  sous-populations,  nous  allons  rapidement  revenir  sur  la notion de 
structuration et rappeler les differents modèles de structure de populations etudies en 
génétique des  populations.  Quelques  rappels  sont cependant necessaires. 
a) Dérive  génétique 
Nous  allons  revenir au cas  bi-allélique de l'équilibre de HW que nous  avons  presenté 
au début. Lorsqu'une population est à I'équilibre de HW la  proportion  d'hétérozygotes  est 
égale à 2pq. Cependant  aucune  population, si grande  soit  -elle,  n'est de taille  infinie. Ainsi 
les  gamètes  tirés  au  hasard  pour  former  les  individus de la  gëneration  suivante  ne  seront 
p a s  nécessairement  exactement  dans  les  proportions  attendues, p et q. II y aura donc un 
biais à HW. 
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Par  exemple, le nombre  d'heterozygotes  attendus  est 2pqN (N etant  la  taille de b 
population)  mais ce nombre  peut  ne p a s  etre  entier. Le nombre  d'hétérozygote  obsew& 
sera donc nkcessairement en  proportion  supérieure ou inferieure b 2 p q  Le tirage aletatoire 
suivant sera donc influence p a r  les nouvelles fréquences p' et 9'. Ce phCmeomGne se 
répktera b nouveau 6 chaque géneration, r le simple fait que la taille de la population _. 
est  finie. II y aura  alors  derive  alkatoire des frequences des deux allèles dans la population. 
On parle alors de derive  g6nktique k~ndom genetic drifi). 
Comme il n'y a p a s  de mutation  dans  notre  modèle. cette derive  finira 
necessairement pa r  la disparition  d'un des deux allitles. II  y a alors fixation. Ce ph&nomène 
sera d'autant plus rapide  que la population est de taille  reduite. Pour anticiper sur des 
notions  sur  lesquelles nous reviendrons, on pourra  remarquer  que.  Iorsqu'il y a fixation,  tous 
les individus  sont  hornoaygotes. La perte de variabilit6  s'est donc traduite  par une perte 
des  heterozygotes. La proportion  d'hét&ozygotes se trouve donc tout naturellement like B 
la  notion de variabilite. 
bl Taille efficace 
Lorsque nous avons 1-16 de taille ROUS n'avons p a s  précis6 de quoi nous 
Cependant dans les populations  naturelles  ou  d'élevage, la meme  taille  n'a p a s  
necessairement la meme signification d'un  point de vue  gc5netique  et  &volutif  selon 
exemple que les  proportions de meles et de femelles  soient  elifferente ou non. ou selon 
que les  croisements  soient  alkatoires  ou  rksew&s B un petit groupes  d'individus. 
Pour  pouvoir  s'affranchir de ces probl&mes. Wright (1 931 in Crow et Kimura. 1970) a 
introduit le concept de taille  efficace (effective O uktion size). Pour une  rerni&re 
hasard. On suppose 6gaIemen-i que les g&-&atisns sont non chevaucheantes et  que h 
taille  ne  varie p a s  au cours du temps. 
En realit6, il existe  plusieurs  definitions de taille efficace, selon les propriet 
auxquelles on s'interesse. Crow et Kimura (4970) en definissent deux, la taille  efficace de 
consanguinitf! (inbreeding  effective number) et la taille  efficace de variance (variance 
effective  number). La premiere  s'intkresse à la consanguinite  des  individus  tandis que la 
seconde porte son regard sur I'évolution des frequences alléliques au cours du temps. 
Crow et Kinura (1970) font  remarquer  que  Wright  ne  faisait p a s  cette diff6rence d l'origine 
car il s'intéressait à des cas où ces  deux  tailles  etaient très similaires. Dits que  l'on s'6carte 
des hypotheses de la population idéale de taille constante, ces deux tailles efficaces 
peuvent differer. Nous n'allons p a s  revoir les différents facteurs qui jouent sur la taille 
efficace mais plutot revenir de façon intuitive sur des cas de figure qui pourront ëtre 
importants pour nous. 
Supposons qu'une population ait subi un goulot d'étranglement  au cours de son 
histoire  et  que  sa  taille soit restée  faible  suffisamment  longtemps  pour  qu'elle  perde une 
part importante de sa  variabilité. Si par  la  suite, cette  population  récupère  sa  taille  initiale 
elle  pourra  également  récupérer  sa  variabilite  au  cours du temps p a r  le jeu  des  mutations. 
Supposons maintenant qu'un généticien  arrive  après  que cette population a recommence 
à croître  mais  avant  qu'elle n'ait atteint  le  nouvel  equilibre. 
Si ce généticien étudie cette population sur plusieurs années et s'il analyse la 
variation  au cours d u  temps  des  fréquences  alléliques il trouvera  que cette variation est 
relativement  faible  (car  la  dérive est faible). II en  déduira  donc  que la taille  efficace de 
cette  spèce est grande.  Cependant  une  grande  taille de population  permet 
normalement  l'accumulation d'une importante part de  variabilité. S'il conna3 le taux de 
mutation  des  fragments  étudiés, il pourra  deduire la taille  efficace  attendue  en  fonction 
du niveau de variabilité  observé.  Comme cette variabilité  est  fortement  influencée p a r  la 
'réduction de taille  passée, la taille efficace qu'il estimera  sera  inférieure à celle 
précédemment  estimée. 
La première  taille  est  la  taille efficace  de variance  tandis  que  la  seconde  est  une 
sorte de taille  efficace '6 long terme' qui se  rapproche  de  la  taille  d'inbreeding. Crow et 
Kimura (1970) ont montré  que  la  taille efficace  de consanguinité  est  intimement  liée à la 
taille de la  population  des  parents tandis que  la  taille de variance  est lice à la  taille de la 
populations  des  'descendants". Ainsi dans  une  population  en  croissance,  la  dernière  sera 
toujours plus faible  que  la  première. 
On retiendra surtout que  la notion de taille  efficace  se  cachent  plusieurs  nombres 
q u i  seront égaux si on se rapproche de la population idéale mais peuvent ëtre très 
différents  selon  le  type  d'écart à cette population modèle. 
cl Héférozygotie 
On dit qu'un individu est  hétérozygote pour un locus  lorsque  les  allèles qu'il porte à 
ce locus sont différents. La notion de différence  est  assez  délicate  puisqu'elle  est 
dépendante d u  pouvoir de résolution de l'observateur. La notion d'hetkrozygotie sera 
donc  également  délicate  dans  les  comparaisons. 
Ainsi la comparaison de niveau d'hétérozygotie ne pourra se faire que si On 
compare  des régions équivalentes du génome analysées  de  la  même  manière. 
Sous l'hypoth&e  de.I'&quilibre de HW il est  possible de déterminer ' l a  frequerice  des 
individus hétérozygotes  dans  la population, c'est 2pq dans le cas d'un locus  bi-allélique. La 
fréquence des hétérozygotes peut donc servir à mesurer les 6carts 6 1'6quilibre de HW. 
Nous développerons ce point plus loin. 
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Pour les démographes  la  notion de structure des populations est une  notion trQs 
large qui  tient compte de tous les aspects  qui  peuvent  decrire une  population tels que les 
classes d'Bge, la sex-ratio, la distribution  geographique et incidemment les mouvements 
migratoires. On retrouve cette définition chez Wri (1951, p 323) : "the term [population 
st'nretwrel is used to include such malfers as n rs# composition by age and sexa and 
state sfsubdivision". Hedrick (198%) donne  une  definition assez g&nerale mais plus restreinte 
opulation has /oc subpopulations in enetic drift i% mating is not 
random throughout the population, or H migra?ion does not have equal probabilities 
throughout a population8 can consider the population structure I" 
La notion de structure de population peut done englober toute une serie de 
caract6ristiques de la population.  Nous  verrons cependant qu'en g&n&al c'est b 
subdivision geographique  qui nous  intéresse.  Lorsque  nous  parlerons de structuration ou de 
differenciation, il s'agira donc de l'isolement  genétique  ntre  populations.  Nous 
n'aborderons  jamais les problèmes de classes  d'dges, de cohortes  ou de sex ratio  chers 
aux  halieutes et demographes. 
o\lous allons maintenant rappeler comment la structuration peut &re mesurée et 
estirnee.  Bans ce qui suit on  considerera un locus avec deux  allèles, et a, de f&quences 
p et q, respectivement.  On  ajoutera  qu'il  n'existe ni s6lection ni mutation. NOUS préciserons 
les  faits  lorsque ce ne sera  pas  le cas. 
a) L'approche de Wright 
La ~ ~ ~ ~ l ~ ~ w ~ j ~ ~ ~ ~  retour sur la notion de d6rive 
Soit une population de taille finie dont on &tudie I'6volution au cours du temps. 
Puisque la  taille de la population est finie,  les  fréquences  des  deux  all6les  vont  varier, p a r  le 
simple  jeu du hasard. Si on attend assez  longtemps on  n'observera  plus  qu'un  seul  des  deux 
allèles, l'autre ayant éte perdu 6 la suite des échantillonnages successifs à chaque 
génération. Tous  les  individus  seront  alors  homozygotes. II y  aura  eu  fixation. Le hasard peut 
désigner  n'importe quel allgle,  bien  que  le  plus  frequent  soit  le  plus  probable.  Ainsi, si on 
etudie n popufations  identiques.  on  devrait  s'aliendre 6 observer np populations  ayant  fix6 
l'allèle A et nq populations  ayant  fixé  l'allèle a.
Soit  maintenant  une  population  dans  laquelle  les  croisements  entre  individus ne se 
font p a s  au hasard  mais plutdt  entre  apparentés. alors, de nouveau, il y  aura  peu B peu 
augmentation du nombre  d'homozygotes.  Cette  perte  des  hétérozygotes  est  alors  due u  
régime de reproduction  qui  s'écarte de la  panmixie.  Lorsque  la population ne comporte 
plus que des homozygotes  d'un  seul type il y a  fixation. 
II est important de noter ici que,  mëme si on utilise  le mot  fixation  dans  les  deux  cas, 
il ne s'agit p a s  du mëme  phénomène.  Dans  le  second  cas  c'est  le  régime de reproduction 
(et donc I'écart à HW) qui est en cause et que I'on  mesure,  tandis que dans le premier  cas 
la fixation a lieu p a r  le simple fait que la population est de taille finie, quel que soit le 
régime de reproduction dans la population. 
Si, enfin, on étudie  un ensemble de populations  partiellement  isolées, dans lesquelles 
il peut y avoir  des  écarts B la panmixie, alors les deux types d'approche de la fixation 
évoqués vont  avoir lieu. Chaque population pourra fixer un allèle different. S'il y a des 
migrants entre populations, ils gêneront et ralentiront cette fixation. En effet, si une 
population  fixe un allèle  plus  vite que les  autres,  elle  le  redistribuera 21 l'ensemble  des  autres 
populations p a r  l'intermédiaire des ses individus migrants, et en  recevra  d'autres p a r  les 
immigrants. 
Puisque  les  phénomènes de fixation  peuvent  avoir  deux  origines  distinctes, il peut 
être  intéressant de trouver un indice  ou  un  ensemble  d'indices  qui  mesurent  la  fixation à la : 
fois par I'écart d la panmixie observé dans chacune des populations et p a r  la fixation 
différentielle  des  allèles  entre  populations. 
Indice de fixation ef corrélations entre allèles (correlations in uniting 
garnefes) 
Wright (1922, 1951) a montré que I'on peut mesurer l'approche vers la fixation en 
utilisant un indice F qu'il appelle inbreeding coefficient (coefficient .de consanguinit&, 
approximativement). A l'origine Wright avait introduit cet indice dans le cadre des 
problèmes  d'amélioration  animale  pour  mesurer  la perte  d'h6terozygotie dans  des 
systèmes de croisements  présentant  une  certaine  part de consanguinite. Ce coefficient 
servait en effet, au départ B mesurer à quelle  vitesse  les  homozygotes  seront fixes dans la 
population  partiellement  consanguine.  Par  la  suite  Wright  a  montre  que F est  egalement 
iquivalent au coefficient de corrélation  entre  allèles e rencontrant  pour  former  un  zygote 
définit p a r  Galton, un des tout premiers biometriciens (Wright, 1951). Depuis, on trouve 
dans  la littérature plusieurs  définitions de F. 
Crow et Kimura (1970) présentent F comme une mesure de la baisse du nombre 
d'h8térozygotes. Cependant, on trouve pius souven;, dans la littérature, la définition 
suivante : ' F is the correlation  of  alleles  in  uniting  gametes'. Une  troisième  definition  est 
également citée : F est 'la probabilité que deux a/lè/es identiques par ascendance (2 
copies du même gène) soient tirés au hasard pour former un zygote [qui sera donc 
homozygote] ". 
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Les trois  definitions se rejoignent bien sür. En effet# plus  des  alleles  seront corsel& et 
plus ils formeront des homozygotes, faisant tendre la population vers I'homozygotie et 
done la perte de variabiliti! menant d la fixation. On peut cependant imaginer 
conffrsisn qui peut s'ensuivre  lorsque les definitions se multiplient. 
aussi bien Gtre positive que negative ; ce n'est p a s  le cas d'une probbilit& De plus, il 
n'existe pas un indice de fixation  mais  trois.  Nous allons voir  qu'ils  ne  sont 
Comme F mesure la perte d"t6ro r rapport B la panmixie.  on  montre 
aisQrnent que cet indice est tel qug les proportions  attendues  pour  les  trois  g$notypes 
Aa et aa, ne sont  plus : 
P wl et e l 2  mais 
pa+ Fm 2pe1(1 - n et e l 2  + FPq, respectivement. 
Comme tout coefficient de corr6lation F peut varier  entre -4  et +I (voir cependant 
plus  bas  pour un des  trois  indices). 
Pouf F = 6, les alleles se groupent au hasard et on retrouve les proportions de 
I'&quilibre de HW. 
Pour F = 1, la correlation  est totale et on trouve  uniquement  des homo~gotes. Les 
h6téroqgotes disparaissent peu d peu et on parle  en  gén6ral de déficit d'h$t&rszygotes. 
disparaissent I r& vite (il y a disparition de 2pq homozygotes d chaque g&n&ratisnl. 
Pour F = - 4 ,  seuls les gametes non  identiques se rencontrent. et les homozygotes 
F mesure bien  l'approche vers la  fixation  puisqu'il  représente la fraction 
d'hét&oqgote qui "se transforme' en kom gste b chaque gheration (quand F est 
positifl.  On a bien en effet 2pq(l-F) h ozygotes au lieu de 2 - Le nombre 
d'hétérovgotes a baisse d'une  proportion F. 
Les param6fes F de 
Jusqu'B  present  nous avons sui?out  raisonne  sur  le  cas d'une  population. Supposons 
done que nous ayons un ensemble de n populations identiques. II existe donc deux 
niveaux d'analyse. On peut refaire le même raisonnement que pr6cedemment pour 
chacune des  populations,  mais on  peut  egalement le faire  pour  la population totale  en 
ignorant  l'existence  des n populations. 
Pour analyser cette situation.  Wright (1931, 1951) définit  done un indice de fixation 
au  niveau  d'une  population,  indice  qu'il  appelle Fis (pour individu et sous-population). De 
maniere  similaire it en  definit  logiquement un autre  au  niveau de la population  totale, Fit 
(pour individu et  total). Fis et Fit sont totalement  équivalents.  Ce  point  est  important. La 
différence  tient uniquement 6 l'unit6  d'échantillonnage. Si par exemple  chaque 
population est elle-même subdivisée. le Fis tel que nous l'avons définit devient un Fi d 
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cette nouvelle  échelle  d'échantillonnage. Ainsi, le Fis mesure  les  écarts à HW de chaque 
population. 
Si toutes les populations échangent un grand nombre de migrants entre elles à 
chaque génération,  elles  auront  endance à s'homogénéiser  les  une  les  autres et 
l'ensemble  des n populations se comportera ù nos yeux comme  une seule  population. En 
effet, chaque population recevra régulièrement un mélange de migrants venant de 
l'ensemble des autres sous-populations. Chaque population sera donc équivalente aux 
autres et à l'ensemble de toutes  les  populations  egalement. Les deux  types  d'indices Fis et 
Fit seront donc égaux en valeur. 
En revanche, si les n populations sont au moins partiellement indépendantes, les 
deux indices seront différents puisque l'ensemble des populations sera en moyenne 
différent  d'une sous-populations  prise  au  hasard.  Autrement dit, chaque population  aura 
tendance à suivre  un chemin  indépendant vers la fixation.  On peut donc définir  un  indice 
qui mesure ce que  nous  avons décrit plus  haut  comme étant la fixation  d'un  allèle  différent 
p a r  chaque sous-population.  Wright  (1943)  a  montré que cet indice  qu'il  appelle Fst (pour 
sous-population et tofu0 est égal 6 
Fst = (Fit - Fis)/(l- Fis) I 
La formulation  classique et équivalente  est  la  suivante : 
I 1 - Fit = (1 - Fis)(l - Fst) 
Wright (1943) a donc montré  qu'on  peut  partitionner  I'écart total à la  fixation  (1 - Fit) - .  
en deux écarts dus, l'un aux phénomènes intra-populationnels (1 - Fis) et l'autre aux 
phénomènes  inter-populationnels (1 - Fst). 
Ce nouvel indice, Fst, est cependant différent des deux pr&c&dents puisqu'il est 
toujours  compris  entre O et 1. II mesure cette fois-ci la  fixation  d'alldes diff &rents  dans  des 
populations différentes. II est intéressant de noter que mëme si les populations sont 
chacune à I'équilibre de HW (Fis=O), le Fst (et  donc  le  Fit) peut  ëtre  diffkrent de z&ro.  Cet 
indice  ne mesure  des  écarts à HW que sous  la  forme de structuration, de differenciation. 
Les phénomènes  intra-populationnels  lui  sont  étrangers. 
Ce phénomène où des populations sont toutes à I'équilibre de HW mais dont le 
mélange  engendre  un  écart à HW est appelé  effet Wahlund.  L'effet  Wahlund  est  le  resultat 
de la  fixation  différencielle  des  allèles  dans les populations. 
Si les fréquences des allèles sont identiques entre les populations et si toutes les 
populations  sont à I'équilibre de HW, ce sera  également  vrai  pour  la  population  totale. II n'y 
aura  alors p a s  d'écart à HW et donc p a s  d'effet Wahlund  (1928).  L'effet  Wahlund  n'a donc 
lieu que si les  fréquences  des  allèles  sont  différentes  entre  populations. 
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al 6 zero si les sous-populations se compot-tent comme une seule 
population. II n'y a alors p a s  de structuration. Et il vaudra 1 si les populations ont fix6 des 
all6tes différents  (structuration  maximale ou fixation). 
Pour  désigner ces trois  indices, on parle en général  des  paramètres F de Wright, des 
indices de fixation  ou encore de F-statistics. 
Pour résumer,  nous avons w qu'un  indice de fixation  mesure un t5cart. quel que soif 
son sens, 6 la nmixie. borsqu'il est positif# il indique  un  d6ficit en heterozygotes. 
Le Fit mesure donc le déficit en h6t otes sur l'ensemble de la population, 
be Fst mesure la part du deficit en h&t&ro 
populations  tandis  que. 
Le Rs mesure la I du déficit total present 6 I'intérieur d'une  sous-population  (c'est 
une  valeur  moyenne). 
Nous utilisons la terminologie  classique qui insiste  sur  les deficits  bien  qu'en  thesrie les
excès (de langage) soient aussi possibles. On peut noter que la notion de deficit en 
gotes  n'est  justifiee que pour  le Fst qui est le seul B toujours &re positif. 
Tout ce qui a te dit jusqu'iei a d'abord &te deveIopp6 Wright pour un systeme 
bi-all6lique. Wright  (1951) a propos6  d'étendre  la  notion 2r des systemes multi-alléliques en 
considérant un all&le  oppos6 b l'ensemble des  autres. Ceci crée done un indice par allèle. 
Ce n'est que plus tard que Wright (1978) proposera  explicitement  une  pondération des 
diff6rents indices. II proposera donc d'utiliser un indice synthefique pour le locus en 
int&rant I'information des indices  all6liques. La pond6ration  qu'il  propose st fondGe  sur  les 
frequences  des  différents allt5les (voir  aussi  Nei. 1986). 
Maintenant que nous  avons w comment ces trois  indices ont et& definis l a ~ r  leur 
crGateur, et comment ils mesurent  les  Bcarts 6 la panrnixie  nous  allons pr6senter deux des 
principales approches qui permettent d'estimer ces indices. 
b) L'approche de Nei 
L'idée, le point de départ 
Nei est souvent connu pour  la  distance  génétique qui  porte son nom Wei. 19721, 
bien  que ses eontributjons Sr la  théorie de la  génetique  molëculaire  des  populations  soient 
très diverses (voir p a r  exemple les ouvrages de Nei. 1975 : 1987). II nous a cependant 
sembli:  judicieux de commencer p a r  ces mots parce que  l'approche de Nei des indices 
de fixation  (Nei, 1973, 1977 : Nei et Chesser, 1983) est tr& proche de celle  qu'il  utilise  pour 
définir sa distance  génetique  (Nei, 1972,  1978). 
Nous  avons  vu que les  indices de fixation  mesurent non seulement l'approche vers la 
fixation  mais  aussi  la perte de variabilité à travers  la  disparition  des  hétérozygotes.  Or,  Nei 
(1973) a proposé de mesurer la variabilité  génétique p a r  un terme  qu'il appelle diversité 
génique (gene diversity) ou hétérozygotie  attendue (expected heterozygosity). 
La mesure de diversité que propose Nei est baske sur I'idke suivante. Plus la 
probabilité est  grande de tirer au hasard  deux  fois  le  mëme  allèle dans la population moins 
cette population sera  considérée comme  variable. Ainsi, s'il y a k allèles dans la 
population, la diversité  génique  ou  hétérozygotie attendue  peut s'écrire comme : 
i=l ... k 
3 : fréquence de l'allèle i 
52 représente la probabilité de tirer deux fois l'allèle i, et la somme est faite sur 
l'ensemble  des  allèles  observés. 
On  voit assez facilement  le  lien  qui  existe  entre cette façon assez intuitive de voir la 
diversité et la définition  des  indices de fixation  que  nous  avons  donnée  plus  haut. En effet, 
x? est la probabilité de tirer au hasard un homozygote  pour  l'allèle i. La diversite  genique 
est donc bien I'hétérozygotie attendue sous HW. Ainsi si une population n'est p a s  6 
l'équilibre de HW I'hétérozygotie observée dans cette population sera differente de 
I'hétérozygotie  attendue. II doit  donc exister un  moyen  d'utiliser cette mesure  pour  mesurer 
l'approche vers la fixation  dans la population  ou  entre  populations. 
II est donc possible de définir la diversite  genique au niveau de la  population  totale 
(Ht) et de chaque sous-population (Hsi). En toute logique, ces deux valeurs devraient 
différer si les populations sont différenciées. Nei s'intéresse donc à la  différence  entre la 
diversite totale et la  moyenne  entre  toutes  les  sous-populations :
Ht - Hs = Dst I 
Ht : diversité de la  population  totale 
Hs : diversité  moyenne  d'une  population 
Si toutes les populations sont identiques, les Hsi le seront également entre elles et 
seront égales à Ht, et la différence Dst sera nulle. En revanche, si les populations sont 
différentes, Dst  représentera  la part de la  diversité totale  qui est due à la différenciation. 
Nous  retrouvons  alors tout naturellement la notion de Fst, presque  comme  l'avons  évoquée 
plus  haut. 
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Dst mesure done la diversité génétique  interpspulationnelle.  Lorsqu'on fait  le rapport 
de ce terme 2r la diversit6 totale on  trouve 
I est = Dst / Ht = (Ht - Hs)/Ht (Nei. 4973) I 
Ce terme est appelle Gst  par  Nei 09731 car c'est  une  mesure globale qui 
correspond au Fst de Wright, sans &re limit6 d deux all&s. Nei (I 973) remarque 
cependant que ce Gst est en fait &gal d une  moyenne des Fst alléliques de 
chaque Fst all&lique &tant pond8rQ par le produit piQI - pi>,  pi &tant la frequence de l'all6le 
1. 
A la fin de son article Nei (1973) note les limites de Gst comme mesure de b 
distance  lorsque la diff6renciation est importante. Nei est alors conscient que son est est 
une  mesure de distance  entre  populations  ayant  peu  divergé. 
Les extensions  aux  autres  indices de fixalion 
Comme  nous  ilavons  note,  l'approche de Nei  est  fond&  sur la notion de diversite 
g6nique.  Cependant,  Nei (4973) ne s'est  intéresse qu'8 un seul F. $quivalent du Fst. En effet, 
Nei (1 973) avait pour but la mesure de la structuration  des  populations. Nei QI 975, '19 
donc poursuivre son effort et proposer d'etendre son travail  aux  autres  indices de fixation 
(Fis et Fil. 
La notion de diversite  g6n6tique que Nei (1 973) a introduite est aussi  une  mesure de 
gotie attendue sous HW. On peut donc utiliser cela pour  exprimer les indices de 
fixation en fonction des d'h&t&ozygotie  attendue sous HW et obsew& dans la population 
échantillonnee  (Nei. 1975, 19771. Nous  n'allons p a s  detailler les calculs  mais  voir  rapidement 
ce que cela donne, 6 partir d'un tocus 6 deux all&s, A et a. 
Nous avons vu que : 
xi : fr6quence de I'all6le i 
Nous avons donc, dans  notre cas ( all&?s : x, =p, x* =q) : 
Or la fréquence des hetérozygotes  dans  lapopulation  étudi&  est p a r  
definition 
I Ho = Fréq(Aa)= 2pq(l - FI = H(1- I 
On en tire  aisément  que 
F=(H-Ho)/H=l-(Ho/H)=(2pq-Ho)/ 2pq I 
Nei (1977) redéfinit donc les trois indices de fixation en terme d'hétérozygotie 
observée  (Fréqu(Aa)) et attendue (2pq). Son approche est  directement  étendue au cas 
d'un locus à plusieurs  allèles et à plusieurs  locus.  Les  formules  gén6rales que  l'on  retiendra 
pour  les  trois  indices de fixation  seront  les  suivantes : 
Fit=(Ht-Ho)/Ht I 
où Ho  est  l'hétérozygotie  moyenne  observée d'un  individu 
et Ht est  Phétérozygotie . .  attendue sur  l'ensemble de la  population sans  tenir compte 
des  subdivisions. 
I Fis = (Hs - HO) / HS I 
où Ho  est  l'hétérozygotie  moyenne  observée d'un  individu 
et Hs est  I'hétérozygotie  moyenne  attendue  dans un sous-population 
FSt = (Ht - Hs) / Ht 1 
1 avec les mêmes notations que ci-dessus, mesure bien la perte d'heterozygotie due 
6 la  structuration. 
htérëfs de ceffe upproche et problèmes  d'esfimafeurs 
. L'approche de Nei (1973, 1977) a  l'avantage  d'ëtre assez simple à comprendre  et 
de proposer  des  notions  claires  telle  que  I'hétérozygotie  observée et  attendue. Nei  a p a r  
. ailleurs  proposé  des  pondérations  qui  permettent de retrouver  la  formule de Wright (1 943) : 
I 1 - Fit = (1 -Fis)(l - Fst) 
Son approche est en outre  &gante  puisque ce sont toujours les mêmes notions 
intuitives que l'on retrouve, à travers la notion de variobilit& On verra d'ailleurs plus loin 
(annexe 1) que ce type de raisonnement  est 6 nouveau  développe p a r  Nei et Li (1979) 
pour la  diversité  nucléotidique au niveau  moléculaire. 
Développée p a r  la suite par Nei et ses collaborateurs, cette redefinition a, p a r  
exemple, été étendue au cas où les sous-populations sont elles-même composées de 
colonies (Nei, 1977). Voir également Chakraborty et Leimar (1 987) ainsi que Nei (1987). 
Cela  revient à redéfinir  le Fis en Fit  et à chercher  les Fst sous-jacents. 
Malgr6 ses liens avec l'approche de Wright,  Nei (1973, 1977) insiste  sur  les  differences 
qui existent. II rappelle que la d6finition de Wright contient la notion de corriilation entre 
alldes qui est absente de son approche. II ajoute que l'approche de Wright est 
implicitement  liée 6 un modGle en nombre  infini d'iles, et que ses liens avec les  populations 
naturelles  sont peu aises (Nd, 1977). Enfin. cette redefinition  permet b Nei de s'affranchir 
des problhes de migration et  de sélection. En fait, elle lui  pebmet  surtout de ne se poser 
ce prosblt5me qu'apr& les calculs et non de l'imposer comme hypothese. En d'autres 
termes,  Fdei ne s'impose aucun modele d'6volution, il ne cherche  qu'8  m&urer les &carts 6 
la panmixie  pour  ensuite  chercher  leurs  causes. 
CC?pWi@lant, ROUS avons jusqu'6 pr$sent utili& des paramt5tres. Il va falloir les estimer. 
Nei et Chesser (1983) proposent donc des estimateurs des trois indices de fixation en 
tenant compte des tailles des echantillons. Nous verrons plus loin que ce probl6me 
d'estimation est loin  d'8tre resolu  (Weir et Cockerham, 1984 ; Chakrabody et Danker-Hopfe, 
I991 ; Cockerham et Weir, 1 
c l  L'approche de Weir et Cockerham 
rapproche de Weir et Cockerham (1984) remonte aux travaux de Cockerham 
(1969. 1 973) dans  lesquels, dejd, les  indices de fixation  sont  redefinis. 
Cockerham  est un statisticien. ce qui  explique  que  son approche du problGme ne 
s en  terme  d'approche de la fixation  comme  Wright (1951) ou en terme de 
perte de diversit6  ou  d'héterozygotie, comme Nei (1978, 19773. Ce qui interesse 
Cockerham, c'est la variance des' frkquences geniques dans les populations et les 
composantes  intra- et inter-populatisnnelles de cette variance  (Cockerham. 1969,  4973). 
En ce sens, cependant, cette approch rejoint la notion de corrélation de Wright OU 
right, 1951 ; @ckerham, 1973). ssez difficiles d'accits les  deux  aeticles de base 
de CoCkerhaPn pr~sentent, p a r  instants. des eclairages sur les problGmes pos&s p a r  les 
indices de fixation et leur  interpretation. Nsus n'en retiendrons  que les idees  directrices. 
Cockerham (1 969. 1973)  propose de faire  une  analyse de variance SUI les 
frequences des genes dans une  population. II dgfinit  trois  composantes de cette variance, 
a, b et c dans la notation de Weir et Cockerham (1984). qui  correspondent  aux  differentes 
subdivisions des gènes. Un premier  niveau  correspond d la population  totale.  un  second 
aux  sous-populations et le dernier  aux  individus. De façon plus  explicite, 
a est la composante de la variance  au  niveau de la population totale 
b est la composante due d l'existence de sous-populations et 
c est la composante due aux correlations existant entre gametes au niveau des 
individus. 
La variance totale est bien sûr v = a + b + c 
Au cours de son analyse de variance Cockerham (1969) démontre les liens qui 
existent  entre  ces  trois  composantes et les  trois  indices de fixation.  Pour  Cockerham ce 
sont  trois  paramètres  légèrement  différents de ceux de Wright (1951) mais la  différence est 
subtile  (Cockerham,  1973).  Cockerham  leurs  donne donc des  noms  différents de ceux de 
Wright.  Nous  les  présentons ici avec leur  correspondances  dans  la  terminologie : 
F=Ft=(a+b)/(a+b+c)=(a+b)/v 
0=Fst=a/ (a+b+c)=a/v  
(Weir et Cockerham,  1984) 
Extensions,  intérêts et estimations 
Nous  avons w plus haut  que  la mesure de différenciation  proposée p a r  Nei  (1973) 
est une mesure de distance  génétique  adaptée à des  populations ayant  peu diverge. 
Cette  idée de distance  est  implicite  dans  le  travail de Cockerham  (1969).  Reynolds et al. 
(1983)  vont  l'expliciter.  Ces  auteurs  vont ainsi montrer  que  le  paramètre 8, équivalent du 
Fst, permet de mesurer  une 'distance génétique ù courf  terme'. 
Au cours de leur article, ils montrent que lorsqu'on s'intéresse à des populations 
ayant  peu  divergé on peut utiliser  directement 8 ou  utiliser  une  transformke  relativement ". 
simple : D = -Ln(l - 8). Cette dernière  mesure  est  selon  eux un meilleur  estimateur du temps 
écoulé  depuis  la  séparation  supposée  des  populations  ktudiées.  Puisque O varie  entre O et 
1, D variera. entre O et +x.  On pourra noter incidemment que cette distance dite de 
Reynolds avait  en  réalité éte proposée  trente cinq ans  plus tôt par Fisher  (1949, in Wright. 
1951 ). 
Si l'approche de Cockerham est maintenant connue et reconnue ce n'est p a s  
tellement grâce aux  travaux  précedemment  cités qui restent  finalement peu lus,  surtout 
en comparaison de ceux de Nei et de ses collaborateurs. La popularit6 de cette 
approche doit, en effet, principalement CI l'article de Weir et Cockerham (1984) OC les 
auteurs  proposent  des  estimateurs  sans  biais  qui  tiennent comptent d la fois  des  allGles et 
des  locus  multiples.  Les  formules  sont  souvent  complexes  et,  proposees p a r  des  statisticiens 
chevronnés avec un logiciel déjà prët,  elles  ne  pouvaient  que  convaincre. 
L'avantage de leur travail est qu'il apporte si ce n'est une réponse définitive, au 
moins un cadre statistique  solide.  Cependant,  certaines  critiques  peuvent  être  faites. 
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Nous avons vu qu'il existe donc deux  grandes  familles  d'estimateurs des F de Wri 
Dans les deux cas. les  estimateurs  proposés  sont  présentes comme sans biais et superieurs 
(Nei et ch esse^ I983 ; Weir st Cockerham, I984 : Cockerham et Weir, 1687 ; Chakraborly 
et Danker-Hopfe, 1991 ; Cockerham et Weir, 1 3. II est done légitime de se poser b 
question du choix de I'estimateur. 
Car, s'ils sont sans biais et tiennent tous deux compte des tailles inégales des 
t5chantillons  pourquoi ne donnent-ils p a s  toujours les m h e s  valeurs  (voir  Weir et 
Coekerham, '1 684, r exemple, notés WC r la suite). Un question se pose donc : les 
estimateurs  mesurent-ils la meme chose, et si non quelle est lu meilleure  mesure ? 
Les avantages du Gst concernent l'absence quasi-totale d'hypothitses qui sont 
faites. Il n'est nul  besoin de supposer la neutralit6  des  locus pris en compte. nous dit Nei 
(1986). Aucune  hypothGse  n'est  faite sur les éventtuelles  causes de la  diff6renciatisn (t\dei, 
, 1986). La seule chose qui est mesurée est donc la  differenciation  qui existe 
entre les populations  echantillonn6es  qui sont suppos6es de tailles egales. Ce  n'est  qu'une 
fois que les indices  sont  calculés  que l'on peut  chercher les causes des'effets obsew6s. 
Ainsi ces résultats  sont  difficilement  extrapolables d'un  groupe de populations 6 un  autre 
comme le note Nei (1 986). WC (1 984) affirment p a r  ailleurs que l'approche de Nei n'est p a s  
valide  statistiquement  puisqu'elle mélange sans cesse  estirnateur  et  pararnetre et  ne  tient 
compte d'aucun modt3le d'évolution. 
A l'inverse, l'approche de WC (1684 est dependante d'un modGle  strict d'6vslution 
des  populations. Les populations sont suppos15es de taille N constante BU cours du temps. 
Les mutations et la sélection sont absentes du modgle initial et les migrations entre 
populations impossibles. La mesure que proposent WC84 est donc une mesure de Bor 
différenciation uniquement due &-/a d&ive. Elle correspond 6 la differenciation  qui  aurait 
lieu p a f  le seul jeu de la dérive si les populations n'&changeaient aucun individu. C'est 
done  dans ce cadre que leurs  estimateurs ont et6 proposes. II est difficile de croire que ce 
type de situation est vraisemblable comme se plait b le rappeler Nei (1986). En realit&, 
Cockerham et Weir (1993) ont  pris en compte les migrations et montre  qu'ils obtenaient le 
même  estimateur. 
Une autre  différence est  que le calcul du Gst ne  nécessite p a s  la  connaissance des 
génotypes. La  seule  connaissance des fréquences  alléliques  est  suffisante. Ce n'est p a s  le 
cas du 8. Le Gst permet donc d'un  point de w e  pratique de comparer  des  etudes  pour 
lesquelles seules les fréquences alléliques sont connues. Cela signifie 6gerlernent qu'une 
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partie de l'information  est  perdue, à savoir celle  qui  correspond  aux  écarts 6 HW intra- 
populationnels. 
Un autre point d'importance qui différencie les deux approches est que. chez 
WC84, toutes  les  populations  sont  équivalentes. Ainsi, les  différences  observées  entre  paires 
de populations ne sont p a s  considérées  comme découlant  d'un  fonctionnement  différent. 
Ce sont juste les effets stochastiques dus 6 des échantillonnages dans les populations 
nécessairement  mais  aléatoirement  différentes.  C'est  pour cela qu'un  seul  estimateur  est 
calculé pour f (Fis), alors qu'on aurait pu s'attendre à en trouver un pour chaque 
population.  Dans  le cas de populations  naturelles, on peut  douter de l'intérêt  d'une  telle 
façon de voir les choses. Si cela est plus satisfaisant pour un statisticien, il reste que le 
biologiste  est attaché aux  particularités de chacune des  populations.  Vu  sous cet angle, le 
Gst  semble  plus  approprié. 
A la  limite on peut s'étonner de l'utilisation  presque  antinomique qui est  parfois  faite 
du 8. Par exemple, il peut être intéressant d'estimer la différenciation en fonction de la 
distance  qui  sépare  des  populations  (e.g.  Slatkin,  1993).  Dans ce cas, il a eté proposé de 
faire  le calcul p a r  paires de populations. Ceci semble donc faire appel typiquement à 
l'approche de Nei.  Comme  I'estimateur de WC84  est  majoritairement  considére  comme  le 
meilleur,  c'est 8 qui est le plus  souvent  utilisé.  On  aurait pu  s'attendre à voir le Gst  utilise. 
Cockerham et Weir  (1987,  1993)  justifient ce choix en  montrant  que 1) le Gst de Nei 
est, 6 la différence de 8, une  fonctiqn à la  fois du nombre de populations  6chantillonnees 
et  du  nombre  d'individus  dans  chaque tkhantillon  et  que 2) les  deux  estimateurs tendent 
bien vers  les  mëmes  valeurs  lorsque  le  nombre de populations  Bchantillonnees  est  grand 
(voir  aussi  Goudet,  1993 qui O démontre  ces  résultats  par  simulation).  Selon  eux 
(Cockerham et Weir,  1993) 8 reste  le  meilleur  estimateur  puisqu'il  n'est p a s  affecté p a r  les 
problèmes  d'échantillonnage. 
Dans cette suite  d'articles,  d'attaques et de réponses  entre  ces  deux  groupes, il est 
difficile de faire la part des choses. L'usage a consacre 8. Ceci s'explique, comme nous 
l'avons déjà mentionné, par la validation statistique que proposent Weir et Cockerham 
0984). De plus, 8 est moins sensible que Gst au nombre de populations  echantillonnees 
(Goudet, 1993). Comme ce nombre n'est p a s  toujours très élev6 dans les etudes de 
populations naturelles, il est preférable d'utiliser O. Notons tout de même que Slatkin et 
Barton  (1989)  ont  montré  que  lorsque  les  populations  ont  differenciees,  les  deux 
estimateurs donnent des  résultats  très  proches. 
Ces  auteurs avaient  également  trouvé p a r  simulation  que,  lorsque  les  populations 
sont peu isolées, Gst avait  tendance à sous-estimer les echanges migratoires et O à les 
surestimer. Goudet (cornm.  pers.) a cependant  démontre  que cela &ait dû d des erreurs 
de calcul. 
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En conclusion, le pram6tre 8 semble  le  plus  approprié 6 l'analyse de la structure 
des  populations  pour  des  raisons de validation  statistique. 
Le probl6rne du test de la valeur du Fsjt 
Une  fois que cette vuleur de Fst a et6 obtenue  (quel  que soit I'estimateurl il reste 
cependant b determiner si elle est  statistiquement  different@ de zero. En effet,  même si la 
valeur  est importunte (et Nmal)), si les  vuleurs ont 6t6  obtenues B part t i r  de peu d'individus 
les conclusions b tirer  sur le fonctionnement  des  populations  peuvent %tre trompeuses (voir 
llendod et Phelps, 1981). A l'inverse si un tr& grand nombre d'individus a 
6ckantillsnnQ et si la valeerr de Fst est faible (et P\Jrn>l) alors un test de significatiie 
devient  necessaire. 
En effet, il est  normal  que la valeur du Fst soit faible  peu aprQs la separation. Cette 
séparation peut cependant être rQelIe d'un point de vue  dynamique.  Trois  approches, au 
moins, dont deux sont largement ré ndues. 0nt Gt6 proposées pour tester la valeur de 
Fst . 
La première  a et6 utilisee p a r  Workman et Niswander (19761 dans le cadre d'une 
t5tude sur des populations  humaines de l'Asie du Sud Ouest. Elle se base sur la propri 
statistique  suivante du Fst : la vuriable 2N(k-I)Fst suit  une  loi de Khi de (k-lXn-11  degres de 
libertes, avec k. le nombre d'allèles, n et N le nombre de populations et d'individus 
Qchantillonn6s,  respectivement.  C'est  probablement  l'approche qui O éte la plus  utilisee. 
Cependant, cette propriete statistique  est  asymptotique.  La  variable al6atoire  definie  peut 
done s'ecarter  fortement de la distribution de la loi de Khi notamment si le nombre de 
populations et d'individus $chantillonn& sont faibles (voir p a r  exemple Raymond et 
Rousset.  sous presse pour une discussion). 
La deuxihe approche classique  est ks6e  sur les techniques de r&5eRentillonnage 
d6veloppées p a r  Efron (1982). Weir (1666) propose  ainsi  d'utiliser  plusieurs  estimations de 
en retirant un locus b chaque fois  (c'est du jackknife)  0u en 6chantillonnant  aleatoirement 
les locus B plusieurs  reprises (c'est du bsotstrap).  Ces deux techniques de 
r&5chantillonnage  permettent  d'obtenir  plusieurs  estimations du  paramètre  choisi  et  done 
de construire un intervalle de confiance  comprenant  par  exemple 95% des  calcul6s. 
La troisième approche est, comme la precedente, fond& sur les techniques de 
rééchantillonnage.  Cependant, cette foisci. ce ne  sont p a s  les locus  qui  sont 
ré6chantillonnés  mais.  pour  un  locus  donné,  les allt3es ou  les  genotypes. L'iclee &ant de 
recréer une urne  panmictique  qui  servira de r6férence. A chaque permutation  le 
parametre Fst est estimé (selon Weir et Cockerham (1984) par exemple). En réalisant un 
grand nombre de permutations, on peut obtenir une estimation non biaisée de la 
distributon du paramètre sous  l'hypothèse de croisement aléatoire des alleles et 
determiner  quelle  proportion  de  valeurs  sont  plus  extrêmes  que la val ur  réelle. 
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II est  intéressant de noter  que  l'utilisation de  ce type de procédure de 
rééchantillonnage  a été développée  au moins à quatre  reprises par Roff et Bentzen (1 9891, 
p a r  Hudson et al. (19921, et dans  le  cadre  des  logiciels  Génétix  (Génome et Populations) et 
FSTAT (Goudet,  1992).  Les  deux  premiers  articles  n'utilisent pas le Fst comme mesure de la 
différenciation. Ces  auteurs  testent  en effet  l'homogénéité  d'un  tableau de contingence. 
Les approches de Génétix et FSTAT, en  revanche,  permettent de tester la différenciation 
en  utilisant le Fst estimé  selon  Weir et Cockerham (1 984). 
e) Une autre  approche  de la différenciation 
Nous  avons VU jusqu'ici que la  notion de différenciation  génetique  avait  6te  liée à 
un  indice (Fst) qui  permet de la quantifier.  Cependant,  la  notion de structuration  est,  après 
tout,  une notion  relativement  vague à laquelle  on  peut  décider de donner  une  definition 
statistique. On  peut ainsi considérer que la structuration peut  être mesurée p a r  la  non- 
homogénéité  d'un  tableau de contingence  représentant  des  génotypes ou des  allèles  en 
fonction des  populations  échantillonnées.  Nous  allons donc présenter ici deux  approches 
relativement  répandues. 
Roff et  Bentzen 
Roff et Bentzen  (1989)  se  sont  intéressé au problème de l'analyse de la variabilité de 
l'ADN mitochondrial  (ADNmt)  dans  les  populations  naturelles.  Comme  I'ADNmt  est 
uniquement transmis p a r  la mère et présent sous une seule forme (haploïde), on parle: 
d'haplotypes pour les allèles mitochondriaux. La variabilité genétique mise en  evidence 
par  I'ADNmt peut-ëtre très  importante  et se présente  souvent  sous  la  forme d'un ou deur 
haplotypes  majoritaires,  presents  dans  toutes  les  populations,  ainsi  qu'un grand nombres 
d'haplotypes  rares,  observés  dans  une  seule  population  chacun.  Du  fait de la  présence de 
ces  haplotypes  rares et des  faibles  tailles d'khantillonnage, l'utilisation d'un test de Khi2  est 
souvent délicate. Roff et Bentzen (1989) ont donc proposé d'utiliser une technique de 
permutation  des  donnees  qui  permet de creer  la  distribution  exacte de la statistique de 
Khi2  associée au tableau de contingence. A chaque  permutation,  la  statistique du Khi2  est 
calculée. En répétant cette opération  un  grand  nombre de fois, on obtient  la  distribution 
de Khi2 associée et on peut donc déterminer si la valeur obtenue à partir du jeu de 
données  réelles  est  'extrême' à un seuil  fixé. 
Raymond  et Rousset 
Raymond et Rousset  (199%.  1995b)  ont  proposé  une  autre approche de la mesure 
de la  structuration.  Leur travail  a été motivé p a r  les  faiblesses du test  proposé p a r  Workman 
et Niswander (1970) et les biais de l'approche p a r  bootstrap de Weir (1990) lorsque le 
nombre de locus  est  faible.  Cependant, au lieu de mesurer un  indice (Fst ou Khi21 et de 
tester  son écart à la  distribution sous  l'hypothèse  nulle ( p a s  de structuration),  ils  ont  proposé 
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d'utiliser un test de probbilit& Ils proposent donc de calculer la probbilite d'observer une 
table de contingence moins  ou  aussi probable  que le tableau des donnees reeks. Dans 
ce tableau, on represente les all&s (ce sont les  lignes)  tels  qu'ils  sont  observes dans les 
differentes populations (les colonnes). S'il n'y Q pas de structuration, les allQles seront 
distribues al6atoirement et ind6pendamment des populations. I I  est possible de determiner 
toutes les tables de contingences possibles sachant qu'on  maintien le nombre d'all&s 
constant dans chaque  population (sommes des colonnes et lignes  constantes). On peut 
ensuite  trouver  celles qui sont moins probables  que  celle des donnees obsew6es (celles 
qui apparaissent rarement). En sommant ces pro bilit& on determine la pro 
trouver la table obsew6e ou  une  table moins  probable. On decide alors de considerer  qu'il 
y a structuration lorsque cette  probbilite st inferieure Q 5% par exemple. 
En riralit&,  lorsque le nombre d'all6les &/ou le nombre de populations 
6chantillonnees  est grand le  nombre de tables de contingences  devient  immense et le 
test exact ne peut plus Btre r6alise r la recherche systematique de tous les tableaux. 
Raymond et Rousset  (sous-presse)  proposent donc d'utiliser une  technique de recherche 
aleatoire non biais&? fondGe sur une  chaÎne de Markov lorsque le nombre d'all&s est 
supérieur 6 5. Ce type de recherche  al6atoire est equivalent  (bien que de principe tr& 
différent)  aux  permutations propos6es dans les approches dej6 citees. 
Raymond et Rousset (19695a, 1995b) on? montre que l'approche probabiliste est 
superieure 6 celles fondees sur la distribution  approchee ou  exacte du Khi workman et 
Niswander. 4678 ; Roff et Ben en, '1989) et d celle proposée p a r  Weir (IWO) et fond& sur 
le bootstrap. Ils ajoutent que l'approche  probabiliste donne les meilleurs r&sultats 
notamment  lorsque la diff6rencbtion est faible. Ils ajoutent  que  ces  methodes  sont tr& 
influencees p a r  les tailles d'6chantillonnage et le nombre de locus; Enfin. b la diff6rence de i 
Weir (1696), les calculs sont faits locus p a r  locus ce qui permet. thentuellement, de 
determiner des locus  s6lectionnes  u  le   plus importa ts. , 1 
Bien que les travaux de Raymond et Rousset representent une avancée dans 
l'analyse des donnGes, cette approche a certains inconvenients, comme le notent les 
auteurs eux-mhe. D'un point de vue pratique les calculs peuvent etre Ires longs e9 
alourdir les analyses. Sur ce psint les auteurs  remarquent que cette diff6rence est minime 
p a r  rapport aux  tests de Khi2 d&s que les jeux de données sont  importants.  Cependant, sur 
nos jeux de donnees les tests sur permutations des paramt2tres F de Wright ktaient parfois 
plus  rapides.  Mais ce point n'est finalement p a s  tres important  et  difficilement  dkfendable. 
D'un point de vue  theorique, en revanche, il n'existe aucun  lien  entre cette approche de 
la  structuration  et le nombre de migrants (voir plus b a s ) .  On  peut donc déterminer si la 
population est structuree mais pas mesurer cette structuration. Raymond e? Roussel 
(1995ab) font d'ailleurs  remarquer  que  leur  approche  ne  permet p a s  de se passer du Fst. 
De plus. la Structuration  ne peut Gtre testee que si les clifferentes  sous-populations sont b 
I'équilibre de HW. Autrement dit, si on utilise la comparaison des F de Wright, cela revient b 
dire que le Fst ne  peut etre testé  que si le Fis est nul. Ce point est parfois tres limitant. II rend 
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notamment impossible la mesure de la  structuration  pour  toutes  les  espèces qui présentent 
des régimes de reproduction s'écartant de la panmixie. C'est génant pour les plantes 
partiellement  autogames  et  pour les  animaux où les  croisements  se  font  entre  apparentés, 
et où la structure  sociale  peut-être  importante. 
m: cette dernière  critique  semble  être  devenue caduque car la dernière 
version du logiciel  Genepop  qui  permet  d'effectuer  le test de probabilité  devrait  permettre 
'de se  passer de l'hypothèse de la  panmixie. 
Slatkin (1995) s'est  également  intéressé au problème de l'utilisation de tests  exacts 
dans l'analyse de données génétiques. II a décrit un test fondé sur la thkorie de 
I'échantillonnage  des  allèles  neutres  d'Ewens (1972). Son but était de décrire  une 
procédure  permettant de tester la neutralit6  des  allèles  observés.  Nous  ne  nous 
attarderons p a s  sur ce point  pour  revenir  plutat sur la discussion que  développe Slatkin  sur 
l'utilisation  des  tests  exacts.  Slatkin rappelle  que le terme exact est  trompeur : 'fisher's  exact 
test and its  descendants carry an  unfortunate  name.  it is difficult  not to think that  because 
a test is exact it is  also beftet. Ainsi, même s'il développe  lui-même un test exact il insiste  sur 
le fait que l'hypothèse  nulle  que  l'on  teste  doit  correspondre à une  réalite  biologique et 
p a s  uniquement statistique. II note  que '[Fst] arises naturally in models of differentiation 
caused  by drif? and  gene flow and  hence may be on appropriate test  statistic  when that is 
the  alternative hypothesis  of  interest.' 
Fn conclusion. il nous arrivera d'utiliser à de nombreuses remises le test  exact gY 
cours des trartements de  donnks. II n'en  reste (XIS mans w e  1'andys.e l x l r  test  du Fst sen 
notre r&f&ence, 
. _  
O A propos de  I'équilibre de Hardy-Weinberg 
Reprenons ce que nous  avons déjà dit  et  redit : jusqu'd  présent  nous  avons  vu  qu'il 
existe donc trois  indices qui suivent la  relation suivante : 
1 - Fit = (1 -Fis)(l - Fst) 1 
Le Fit est  un  paramètre qui mesure,  lorsqu'on  regroupe  tous  les  echantillons  que l'on 
CI, les  écarts à HW de façon globale. Le Fis mesure  exactement  la  mëme  chose  mais au 
niveau de chaque échantillon. Et enfin le Fst mesure  la part du Fit qui n'est p a s  due à un 
écart d HW (au sens intra-populationnel)  mais  celle  qui  correspond à l'effet Wahlund. 
Nous  avons  vu  qu'il  existait  des  approches  différentes  pour ce qui est de l'estimation 
de ces  trois  paramëtres.  Comme le phénomène  qui  nous  intéresse en premier  lieu  est celui 
qui  concerne  la structuration,  nous  avons  insisté  sur ce point.  Cependant,  la  mesure  des 
écarts à HW est  également  une  mesure de la structure  des  populations. 
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Nous ne d6velopperons p a s  ce point comme pr$c$dernrnent mais  noterons  juste 
il les memes types d'approche  que  pr$c&hm-rnent  decrites  peuvent  &re 
appliquees a ces deu savoir# estimation des rasmares selon 
Cockerham (4 984 et tests p a r  permutations.  Preeisons  juste que  pour  tester I'Gcart de Fis d 
zero les permutations  des  all&s  seront  realist% d I'int6rieur de chaque population. Pour 
tester I'Gcart B HW au niveau de la population  totale (Fit) les permutations  seront  r6alisees 
sans  tenir compte des populations. 
le meme principe de pro bilite  d'observation de tableaux de contingence. TrGs 
rG"mment, Wousset et Raymond (sous presse) ont montre  que  lorsqu'on cherche d meme 
en &kience  des  deficits en hetero otes (une certaine forme d'&arts d HW) l'approche 
fondGe la distribution exacte du Fis (estime selon WC841 testee r permutations est plus 
puissante que  le test  probabiliste.  Poussant  plus  loin  leur analyse ils ont également montre 
qu'il existe un autre  indice d6veloppé p a r  Robertson et Hill (1984) qui presente un plus 
grande  puissance encore. 
que : 
iil Raymond et Wousset (1995) proposent un test exact ti2 l'&@libre de H 
Slatkin (1 9951, Raymond. et Rousset ('1 a, 1995b) et d'autres  encore on4 bien  fait 
remarquer que mal ré le d6veloppement de elifferentes  approches  pour  mesurer et tester 
la structuration.  l'utilisation du Fst reste, si ce n'est  inevitable, au moins tres eff icace. 
Le calcul du Fst procure  un  indice de mesure comparable  d'une  etude d l'autre. 
notamment  lorsque le nombre de populations  t5chantillonnes ne sont p a s  trop  differents ( 
est cependant assez peu sensible 6 la variation du nombre  d'échantillonsl.  C'est  pour  une 
raison  semblable que Weir et Cockerham (49849 preconisaient  l'utilisation d'un seul 
estimateur  dans la littérature (le leur). 
Le Fst n'apporte p a s  uniquement  une  réponse du type  "sui ou non' d la  question de 
la structuration. II mesure en effet cette structuration, en procurant une mesure de 
l'approche vers la fixation. 
Comme  nous  venons de le voir  c'est un moyen  puissant de mesurer cette 
structuration 
D'un point de vue  théorique,  le Fst est egalernent  intimement  lié 6 la  théorie de la 
genetique des populations. Nous  citions un peu plus  haut  Slatkin ('I 995) ' L W ]  arises naturally 
in models o fd~~~erenf i~ f ion  ...' En effet,  le  paramètre  peut  &re  aisément  relie au nombre de 
migrants entre populations. 
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Wright (1931) a montré que, dans le cadre d'un modèle simple de structure de 
populations  (le  modèle  en  les,  voir  plus b a s )  la  valeur du Fst d I'équilibre suit la relation 
suivante : 
où m est la  proportion de migrants et 
N la taille efficace 
Si on suppose que la fraction de migrants, m. est négligeable devant 1, cette 
équation peut se réduire  ainsi : 
r i I I Fst=  1 /(4Nm+1) I 
Cette formule  montre  que  le  niveau de différenciation  des  populations  est 
directement  lié au produit Nm qui est  le  nombre de migrants  &hang&  entre  populations. 
Lorsque  nous  avions  discuté de la  notion de structuration  nous  avions  t5voque  plus 
haut, de façon qualitative, l'idée que le nombre de migrants echang&s (Nrn) entre 
populations etait le facteur qui influençait la differenciation au lieu de la proportion 
d'individus  &changés (ml. Ce qui etait  qualitatif est maintenant  quantifié. 
Deux points sont cependant d'importance. Tout d'abord, cette formule est une 
approximation qui suppose  que rn est  faible devant 1 et que le  taux de mutation est  lui- 
même  negligeable  devant m. Ensuite, cette formule  est  derivee  dans  le  cas  d'un  modele 
en les infinis.  Dans le  cas  d'un  modèle d nombre  d'ïles fini (voir  plus b a s )  la  formulation  est 
légèrement  différentes et peut  être  approxirnee de la façon suivante : 
I 1 
I Fst = 1 / (4Nm2 + 1) 
où = (n-l)/n et n est  le  nombre  d'ïles 
Si le  nombre  d'ïles  est  grand  on  retrouve  la  première  formule.  De  manière  générale. 
on  ne  connait p a s  le  nombre  d'ïle  pouvant  représenter  les  populations  etudiees.  On  choisit 
donc  la  première  formule,  plus  simple. 
Dans le cas des autres  modèles de structure de populations les formules  sont  plus 
complexes. Ainsi dans  le  cas  des  modèles  en p a s  japonais CI une  dimension, on a  (Kimura 
et Weiss,  1964) : 
Fst = 1 /[1 + 4N(2mlm)'/*l I 
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où ml  est  le  taux de migrants  entre  populations  adjacentes 
et m  est  le  taux de migrants 6 longue  distance. 
Si ml = rn, on retrouve  pratiquement la formule du modèle en le. Le facteur  qui 
.reste correspond 6 la structure  g6ographique du msd&le. 
Pour  une meme valeur de Fst, le nombre de migrants  estim6s  sous  I'hypothgse du 
mod& en les sera donc 4.4 fois  sup6rieur d celui estime  sous  Phypoth6se d'un stepping- 
stone. En faisant  I'hypothgse  d'un msd81e en les on aura donc tendance & surestimer le 
nombre de migrants. 
Nous n'avons cependant donne cene formule que pour information. En effet 
l'analyse que Kimura et Weiss (19 ont faite du modèle en stepping-stone pose des 
problème  d'interpretation  biologique  (que sont les migrants t3 longue  distance ?I 
Pour  essayer de comprendre la façon dont la  composition gen6tique  d'une espece 
peut varier  gesgraphiquement  dans la nature,  les  genkticiens des populations  on 
d&eIopp6 des model de structure  simplifi6s  Wright, 1940. 4943 ; Malkcot, 19 
i 9 ~  in Slatkin, I 985). partir de ces modeles il est alors possible de faire certaines 
predictions  simples  sur les influences  respectives  des  differentes  forces  $volutives e? de les 
tester  dans la nature  (Hedrick, 4 985 ; Slatkin, I985 : Rockwell and Barrowclsugh. 4 987). 
ie mod& en nombre infini elves Binfinikisiwnd modell 
II a 6tG introduit r Wright ~19311 et represente le modele IS plus simple.  ans ce 
mod&le,  une  infinite d'iles de taille N. constante  au  cours du temps, remplacent B chaque 
ghération une  fraction  m de leur population  par  un  nombre &al de migrants  venus de 
l'ensemble  des  populations. 
i Puisque le nombre d'iles est infini la population dans son ensemble ne change p a s .  
De plus toutes les populations sont equivalentes, ce qui fait qu'on peut s'interesser au 
devenir  d'une  seule  d'entre elles, ce qui evite  d'avoir à manipuler  des  quantites  infinies. 
Enfin. il faut noter qu'il  n'y  a  dans ce modèle  aucune  notion de géographie puisque  toutes 
les les sont  equivalentes et egalement  accessibles. II représente donc un cas  extrëme de 
flux  gkniques b longue  distance  (Slatkin. 1985). 
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le modèle à nombre fini d'iles hisland model) 
Egalement introduit par Wright (1931, 1951) il est très proche du precedent mais 
Une conséquence  importante de cette différence est que toute variabilité  peut- 
ëtre  perdue, au moins  temporairement,  notamment si la  taille  des  populations et  le  taux 
de mutation sont  tous  deux  faibles  (Nei t Chakravarty,  1977). 
cette fois  le  nombre d'iles est un  nombre  fini  (n). II est donc plus  réaliste. 
Un des grands résultats de ces deux modèles est que si le nombre de migrants 
échangés à chaque génération (Nm)  est de beaucoup supérieur à 1, alors  les  populations 
divergeront  très peu génétiquement  et  n'arriveront  jamais à maintenir  des  allèles  différents 
en fréquences importantes. Elles pourront donc donner l'impression que l'ensemble se 
comporte comme un seule population panmictique, de taille nN, même si ce n'est 
effectivement p a s  le cas. Cette impression de panmixie  ne  pourra  ëtre  levee qu'à l'aide de 
marqueurs  hypervariables et sur  des  tailles  d'échantillons  très  importantes. 
Ce  résultat  remarquable  montre  que  la  différenciation ne dépend p a s  du 
pourcentage  d'individus  échangés  (m)  mais du nombre  absolu de migrants  (Nm)  entre  les 
populations. Ceci s'explique  simplement  par  le fait  que plus  les  tailles de populations  sont 
grandes,  moins  les  populations  divergeront au cours du temps et donc très peu d'individus 
(en  pourcentage)  suffiront à homogénéiser les fréquences. A l'inverse, si les  populations 
sont de petite taille, elles divergeront certes plus vite mais quelques individus migrants 
représenteront un très  gros  pourcentage de la  population  totale et homog6nBiseront tout 
aussi vite l'ensemble. 
Classiquement ce résultat  est  présenté  comme  une  vériié  absolue dans laquelle la 
limite Nm = 1 est une  frontière  stricte, au delà de laquelle il n'est point de salut pour le 
chercheur de structure. Cette interprétation  est  erronée  car  exageree  (voir  notamment 
Wright (1951) ou  Slatkin  (1985)). 
II est important ici de souligner  la  diffkrence  d'appreciation que le gestionnaire  des 
pëches  et  le généticien vont  porter 6 ce resultat. II faut en effet saisir la nature de  cette 
différence.  L'effet du nombre de migrant sur  la population est  un effet  &volutif : échanger 
un  certain  nombre de migrants assure le maintient d'une homogeneit4 genetique d'un 
point de w e  Bvolutif. Si deux  populations  &changent pa r  exemple Nm=lO migrants p a r  
generation,  le  niveau  maximum de divergence  que  ces  populations atteindront  ne sera 
jamais  supérieur à un  niveau  donné  qui  peut  ëtre  mesuré p a r  Fst = 1/41 E 0.024. En d'autres 
termes  ces  populations ne pourrons  jamais  atteindre  la  fixation.  Ce  r&sultat  montre  qu'une 
(relative) homogénéité génétique ne correspond p a s  necessairement à une unit& de 
reproduction. 
Pourtant,  le  g stionnaire ou I'écologiste  s ront  &galement, si ce n'est 
principalement, intéressés par l'aspect dynamique de ces échanges. Ce n'est p a s  le 
nombre  absolu de migrants  qui  les  intéresse  mais plutôt  l'importance  relative des 
t5changes. Ils s'int6resseront donc 6 m plutbt qu'd . Effectivement, I'6cha~ge de 10 
migrants n'a p a s  la meme signification  dynamique selon que les populations  sont formees 
de 1 O00 ou 1 O0 006 individus. 
Les rt5suitats de la genetique  permettent d'estimer Nm (c'est lui qui est important). 
Un des buts sera donc d'estimer N, la taille efficace, de fason independante afin de 
pouvoir en d6duire m. Les méthodes  gén6tiques  qui  permettent  d'estimer N sont 
cependant peu fiables car elles dependent de nombreuses hypothèses p a s  toujours 
applicables. Nous  donnerons donc des valeurs de N mais  nous ne sommes 
que ces valeurs soient tri% fiables. II ne faudra donc p a s  leur donner un 
importance. En revanche.  nous  verrons que les valeurs que nous  obtenons  ont 
importantes. Par consequent la fbbilit6 ne sera pas un veritable probl6me pour les 
conclusions que nous en tirerons. 
od&s en pas japonais  (stepping-stone 
Introduits p a r  Kimura (I 9%) et traites notamment p a r  Kimura et Weiss ('19 
repr&sentent un cas extreme d'6changes genetiques 6 courte distance (Slatkin. 1985). 
Dans ce type de modèles les populations  sont espacees r&guli&m-mt sur un r&e~u  B 
une, deux ou trois dimensions. Les echanges se font uniquement entre populations 
Qdjacentes. 
En g&neral.  pour  &iter les effets de bords et simplifier les traitements 
rnath&matiques,  l'hypothèse  est  faite que le nombre de populations  est  infini ou  bien  que 
le réseau  forme, selon le nombre de dimensions. un cercle  ou un tore, et se referme donc 
sur luim6me. 
Les traitements de ces modt5les sont assez eompliqut5s et il n'a p a s  toujours et& 
facile de determiner  comment les appliquer  avec  des  données r&elles. Ainsi, les premieres 
formulations  font  intervenir un terme de migration B longue  distance dont la  signification 
biologique et pratique n'est s claire.  Quelques  auteurs  ont  ainsi essaye d'appliquer cete 
approche B .  des donnees réelles (Rockwell et Barrowclough, 1987) mais de nombreux 
auteurs pensent que l'artifice des migrations d long terme est inutile QGsudet, comm. 
pers.). 
Slatkin (1985) remarque que, malgri! certaines differences. les modèles 6 deux 
dimensions  sont  similaires  sur  certains  points  avec  les moddes en les. Ainsi, les  populations 
seront en apparence panmictiques  ou  structurées  pour des valeurs similaires du nombre 
N r n  de migrants entre populations (Hart1 et Clark. 1989). Selon Goudet (1993). cette 
différence n'est  faible que si le nombre de populations est faible car l'effet de la  distance 
est attt5nu6. 
Cependant, des différences  plus  nettes  existent  avec  le  modèle d une  dimension. 
Slatkin (1985) rappelle que si on suppose un modele en ïles alors que la structure des 
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populations  est proche de celle  d'un  stepping-stone à une  dimension, on aura  tendance 6 
sous-estimer  les  flux  géniques. 
Pour Goudet  (comm.  pers.) il faut surtout  retenir  qu'un  migrant  dans un modèle  n'est 
p a s  nécessairement équivalent à un migrant dans un autre modèle de structure de 
populations.  On  retiendra donc que, pour ce qui est de la  différenciation moyenne, le 
modèle à deux  dimensions  donne  des  résuttats  similaires au  modèle en l e  à condition  que 
le nombre de populations ne soit p a s  Qlévé (Goudet, 1993). Quant au modèle à une 
dimension Slatkin (1993) a  montré  qu'il  n'est  raisonnable de faire appel à lui  que si on est 
face à des  populations  véritablement  alignées.  Ce  choix  n'aura par ailleurs de sens que si 
le  nombre de populations  étudiées  est  important. 
c) Modèles  d'isolement  par la distance 
Wright (1 943, 1951) est 6 nouveau à l'origine de  ce type de modèle  qui  ont  été 
largement traités p a r  Malécot (1948). Les individus ne sont plus regroupes dans des 
populations reprksentant des unités discrètes et fixes. II s'agit, en effet, d'un cas de 
distribution  continue  des  individus.  Wright  définit  une  distance de dispersion  des  individus _ .  
ainsi que le  terme de voisinage  qui  est  le  nombre  d'individus  présents 6 une  distance de 
dispersion  (voir  aussi  Olivieri  et  Prospéri, 1986). 
En fait, on l'aura compris, on peut aussi parler de modeles d'isolement p a r  la 
distance au sens large  dans  le  cas  des  stepping-stones  et,  même s'il existe  des  différences 
plus ou moins  marquées  entre  les  deux  grandes  approches  (continue et discontinue)  elles 
donnent en général des predictions qui vont dans le même sens si les modèles sont 
correctement formulés  (Slatkin, 1985 ; Rockwell et Barrowclough, 1987). Malheureusement, 
les  résultats  ne  sont p a s  toujours  comparables car il n'existe p a s  de formulations 
homogènes  (Slatkin, 1985). 
L'ensemble de ces  modèles de structures de populations  sont bien sfir  des  vues de 
l'esprit mais ils permettent de simplifier certaines hypothèses et de faire des predictions 
simples.  Le  cas  des  mod&les en p a s  japonais  est  ainsi tr& illustratif. II ne s'agit p a s  dans  le 
cas de populations  naturelles de determiner  le  reseau  des  populations  dans la nature  en 
déterminant, p a r  exemple, sa largeur  et sa  longueur  (même  approximativement).  Ce  serait 
irréaliste. II s'agit plutdt de déterminer si les  populations  sont plutdt arrangees  comme  les 
perles d'un  chapelet  ou les  noeuds d'un réseau  (Slatkin, 1985). 
De  manière  générale,  on  pourra  diviser  le  problème en deux  &tapes : 
il recherche  d'un isolement avec  la distance au sens large. En effet,  Slatkin (1993) 
note que la courbe représentant le logarithme de la distance entre populations en 
fonction du logarithme du nombre de migrants  (sous  l'hypothèse d'un modèle  en  ïles)  est 
une  droite de pente  non nulle que la  structure soit à une  ou  deux  dimensions. 
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ii) estimation du nombre de migrants  d'après les formules thbriques corresp~nelant 
au modèle de populations. 
On pourra se referera p a r  exemple. au travail de Slatkin (1 
inctions et recolonisations 
\ 
A tous ces modèles de populations  une  autre  dimension peut-être ajoutGe. En effet, 
dans  tous  les mod&s pr&c6dentt% la structure des populations  reste  identique au cours du 
temps.  Certains  travaux se sont done partieuli&ement  intt3resse  aux ph 
d'extinction et de recolonisation  (Slatkin, 1977 ; ma et Kimura 1680 
MacCauley. 1988 ; Olivieri et al., 1 
; Barton et Whithlock, 19%) bien  que Wright ('1940) semble  Btre le premier d 
avoir  voulu en tenir compte. 
Les re5suttats des simulations  indiquent  qu'il n'y 0 p a s  de loi genérale et que l'on ne 
peut p a s  a pkri dire si la difftiirenciation  augmentera ou non en fonction des differents 
paramètres  que  l'on peut faire  intervenir  (taux  d'extinction, de recolonisations. de 
migration.  origine des migrants,  taille  des  populations, constance  ou  variation de ces tailles 
au  cours du temps). 
Nous noterons juste ici que ces modèles essaient d'integrer une cedaine r 
biologique  aux  modèles  parfois  simplistes  que  nous avons W. Cependant,  I'integration de 
cette r&M$ pose certains problt5mes d'interpretation ou d'application aux  jeux de 
donnees r6elles. m6me si elle a eu  le mefie  de mettre en relief  certains  points  importants 
et  parfois  inattendus  (comme la distinction  qu'il  faudrait  faire  ntre  migrants et 
colonisateurs). 
Le but de celte presentation etait de montrer que 
il ces  modeles,  malgr6 i'bge de certains, en sont encore 6 leurs dgbuts pour ce qui 
est de leur application aux elonntii:es reeks. 
iil maIgf6 un certain raffinement math6matique des modWs d'isolement p a r  b 
distance (au sens large3 la rtiif6rence reste le modele en ile de Wright. Cela peut 
r le fait que les diff6rences ne sont p a s  toujours tr& importantes. En outre, 
quand la structure  sous-jacente des populations n'est p a s  connue et difficile 6 mettre en 
evidence, supposer que toutes les populations sont equivalentes reste une hypothèse 
raisonnable. 
iii) l'introduction de paramètres dernographiques ou concernant la distribution 
géographique reste encore délicate en dehors d'hypothèses très simplistes. De ce fait, 
c'est encore le mod& en les qui reste le plus utilisé lorsqu'on cherche 6 estimer des 
migrants  entre  populations. Les modèles tenant  compte des  extinctions  sont actuellement 
très d la mode  (notamment dans  le  domaine de la  conservation) et devraient. dans les 
années 6 venir, etre de plus en plus  employés  dans les espi?ces  soumises 6 ce genre de 
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phénomènes démographiques. Néanmoins, plus les modèles seront réalistes, plus les 
paramètres à estimer  seront  nombreux et plus  hasardeuses  seront  les  conclusions. 
Le problème reste cependant l'analyse  statistique  sous-jacente et la validption des 
modèles  choisis.  Les  tests  statistiques  n'existent p a s  réllement  pour  tous  les  modèles et une 
approche empirique peut pa r  exemple consister à choisir deux modèles extrëmes pour 
encadrer le paramètre  que l'on  cherche à estimer.. 
Quelques  points  méritent  d'ëtre  signalés  avant la présentation  des  résultats :
i) Le Fst reste dépendant  d'un  modèle de structure  ainsi que de certaines 
hypothèses  sous-jacentes (p << m << 1). Le nombre de migrants  estimes ne do% donc ëtre 
qu'un indice auquel il ne  faut p a s  donner  plus  d'information  qu'il  n'en  contient. 
ii) La comparaison  entre  différentes  etudes  n'est  peut-être p a s  aussi simple qu'on 
pourrait le penser. En effet, la plupart des développements que nous avons présentés 
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dépendent  d'un  modèle à deux  allèles.  Ainsi  nous  avons dit que la valeur de Fst lorsqu'il y a 
fixation d'allèles différents dans des populations différentes est 1. Lorsqu'il y a plusieurs 
allèles par  population,  mëme si les  populations  n'ont aucun  allèle  en  commun,  le Fst ne 
vaudra p a s  1. Cela  signifie  que  le  passage  d'un  système biclllélique à un systeme  multi- 
allélique  n'est  peut-ëtre p a s  aussi direct  qu'on le souhaiterait. 
iii) Les paramètres  seront  estimés  selon  Weir t Cockerham (1 984). 
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'Bte Les 6chantillonnages ont debut6 en ri1 1992, peu aprgs mon arriyke en C 
d'Ivoire. Ces premiers Qchantillonnages devaient permettre la recherche et la mise au 
point des syst&nes enzymatiques variables chez S. aurita principalement et chez S. 
madefensis, accessoirement. 
Comme le but du travail Qtait la mise en  &videnee de diffkrences  entre  stocks  notre 
recherche  devait faire porter l'effort sur les locus variables en nkgligeant ceu 
seraient pas .  Nous  voulions  6chantillonner une  centaine de poissons en différents  points de 
la e6te ivoirienne et ghangenne, en repartissant les efforts sur les deux saisons de pêches 
pour  Qventuellernent  mettre  en  6vidence une différenciation  temporelle t geographique. 
Cependant, lorsque nous avons essay6 d'~chantillonner en mGme temps en plusieurs 
points de la c6te ivoiro-ghaneenne, nous nous sommes rendu compte des ciifficultes 
techniques et pratiques de la t6che. Cette  idee a donc  eté  abandonnee. 
Les  résultats  analysés au  bout de la premiere annee indiquaient que nous  devions 
adopter  une  nouvelle  stratégie  d'kchantillonnage.  Cela a pu être appliqu6 en Novembre 
. Nous allons voir  comment. 
Les zones d'8chantillonnage que nous allons d8erire sont celles pour lesquelles 
l'analyse enzymatique a pu &e realis&  (Figure 11-1 et 11-21. Nous  verrons que d'autres  points 
ont  Qtt5  &hantillonnés par la suite  dans  le cadre de l'analyse  mitoehondriale. . 
Les poissons obtenus 6 part ir  du V$néméla en 499 ont eté enyoyes dans de la 
glace  et transport&  par  plusieurs  chercheurs  via  Paris  (Figure 11-1). 
Les poissons 6chantillonnes au Senegal ont éte r&.cupt5r6s auprës de pêcheurs 
dakarois au mois de D8cembre 4992. II s'agissait de poissons  pêches  par  sennes  tournantes 
sur des pirogues, c'est 6 dire de filets permettant d'entourer un banc de poisson. Les 
?oissons ont été pechés 6 quelques  jours  d'intervalle.  Nous  n'avons pu cependant 
eonfirmer que les poissons appartenaient  bien 6 un seul coup de filet, ils ont  donc été 
regroupés  dans les analyses. 
Les poissons  issus du Congo  ont été échantillonnés en Juillet 199 , au large de Pointe 
Noire,  auprès des pecheurs  congolais  utilisant la senne  tournante. 
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FIGURE 11-1 
Echantillonnage desarclinella aurita 
pour l'analyse enzymatique 
40" N .................................................................................................................................................. 
Iquateur ............... 
e 
... .... . ,. t. .. .. .. .. .. ,.. 
40" s .................................................................................................................................................. 
FIGURE 11-2 
Echanti l lonnage de S. maderensis 
pour l 'analyse  enzymatique ( 1  992) 
Les poissons du Ghana,  ont été échantillonnés par François-Xavier Bard et Olivier 
Pezennec au niveau  d'Accra,  en  Mai 1992. 
Les  échantillons de C6te  d'Ivoire de 1992 l'ont été auprès de pêcheurs  utilisant !a 
senne tournante. 
b) S. maderensis 
Les  lieux  échantillonnés  sont  situés au large de l'Afrique de l'Ouest et sont  les  mêmes 
que  ceux de S. auritu (Figure 11-21. La Méditerranée  n'a  pas pu ëtre  échantillonnée. 
Les poissons ont été échantillonnés de la même façon à une  exception près. En 
effet,  les  premiers  résultats  semblaient  indiquer  qu'il  serait  intéressant  d'échantillonner  des 
poissons  issus d'un  même  banc. Nous  avons  ainsi  pu  réaliser ce type  d'échantillonnage  en 
C6te  d'Ivoire  en  Novembre  1994. 
Pour cela, nous sommes allé auprès de pêcheurs qui utilisaient des sennes de 
plages, à proximité  d'Abidjan  (Jacqueville). et avons récupéré les  poissons  issus d'un coup 
de filet.  Les  poissons  issus de ces  coups de filets  étaient de taille  extrêment bien  calibrée. 
Bien  qu'il  soit  difficile de le démontrer,  nous  pouvons  penser que les  poissons  6chantillonnés 
ainsi appartiennent  probablement à un  seul  banc.  Nous  avons  ainsi pu analyser  trois  bancs 
pêchés d quelques  jours  d'intervalle. 
Nous  étions  présents au moment de la pêche  et avons  récupéré  les  poissons  aussi 
rapidement que cela &ait possible. Malgré cela, nous ne pouvions p a s  acheter les 
poissons dès qu'ils  arrivaient sur la  plage. En effet,  le  système de vente du poisson  nécessite 
que  les  pêcheurs  aient d'abord emporté  le  filet  au  village  (qui peut se trouver à un  ou 
deux  kilomètres du  point de pêche)  et soient  revenus.  Tant que le chef de la  pëche n'a 
p a s  donné son accord, il n'est p a s  possible de s'approcher des poissons qui restent au 
soleil. 
Une  fois  échantillonnés,  les  poissons  sont  ransport& au laboratoire, dans une 
glacière avec de la glace pilée, lorsque cela est possible, ou disséqu6s sur place et 
conservés  dans  l'azote  liquide. 
Dans  le  premier  cas  les  poissons  sont  disséqués au  laboratoire, où un morceau de 
muscle, un oeil, le cerveau (uniquement sur les premiers échantillons) et le foie sont mis 
dans des Eppendorffs et conservés à -20°C jusqu'à  utilisation  pour  I'électrophorëse.  Dans  le 
deuxième  cas,  les  Eppendorffs  sont  conservés  dans  une bonbonne  d'azote  liquide  jusqu'à 
utilisation. 
Pour chaque individus un morceau de muscle a égalernent été conservés dans 
l'alcool à 95% pour de futures  extractions d'ADN. 
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Si, au depart, les quatre or anes étaient recuperes,  lorsque  nous  avons  determine 
que les locus  mis en evidence dans le cerveau  etaient  redondants  avec  ceux de l'oeil  ou 
du muscle, et que les seuls  locus  variables  chez S. rnedefensis, etaient  lisibles  dans le foie. 
nous  nous  sommes  limit& 6 la recup6ration de cet organe.  Une  des  raisons de ce choix 
etait  &galement la nécessite de travailler  rapidement,  surtout sur le terrain,  lorsque la glace 
manquait. 
Lorsqu'on n'a p a s  accès directement et aisgrnent  aux molecules biologiques 
(proteines, acides nucleiques) il peut  pourtant Btre n&cessaire de pouvoir les comparer 
entre individus  ou  entre  espèces.  Pour cela, il faut  trouver  des  moyens de les differencier. 
Une des techniques qui  permet cette differenciation est fond6e sur un principe datant du 
siècle  dernier. Ce principe,  I'~lectrophorèse,  consiste en la migration  dans un mileu  solide 
de mol6cules sous un champ Qleelirique. Si l'id& de base est simple, son application 
pratique en g6netique ne se fera v6ritablemen.t qu'6 partir de 19 , avec la parution 
independante de trois  articles  qui  font  depuis r&férence. Ce sont les travaux de Hubby et 
Lewontin (196-6) et Lewontin et Hubby (19 1 chez la drosophile et de Harris (49 
l'homme. 
Pour  &re  plus  precis,  trois  autres dates jouent UR rdle dans l'elerboration des 
methodes  developpées pear ces trois  auteurs.  Smithies  introduit en 1955 l'utilisation  des gels 
d'amidon comme support de I'&lectrophorèse. Peu de temps après, Hunter et Markerf 
(1957) puis  Market et Moller (4959) developpent les  techniques de colorations  specifiques 
de l'activité  enzymatique. Ces colorations  permettent de reconnaÏtre m e  enzyme 
particulière dans le gel, après migration. Ces auteurs introduisent kgalement le terme 
me, qui dgsigne des en mes ayant des activites proches (elles sont r&v&lees efi 
meme  temps sur le gel)  mais  sont eodges p a r  des  gènes  différents. Ce terme s'oppose 6 
celui  d'allorymes  qui  correspond  aux  formes  diff6rentes  d'une  enzyme  particuliGre, et donc 
codée par un seul gine. Par ICI suite, des am6lisrations  techniques  sont encore réalis&es, 
mais les bases ont alors Qté posées (Powell, 1894). 
a) le gel d'amidon 
Le gel contient 50 g d'amidon  pour 400 ml de tampon. Ce tampon varie selon le 
système  enzymatique  que l'on veut revéler. Le m6lange est  pose  sur une  plaque 
chauffante (300°C) tandis  qu'un  solide  barreau  aimanté  maintient  le  liquide en 
mouvement.  Lorsque la viscosité  change,  on attend que le  gel  commence à bouillir. II est 
alors dégazé à l'aide d'une trompe à vide afin d'éviter que des bulles ne gènent la 
migration  ultérieure. Le gel est coulé dans un  moule en plexiglas de 19cm de large sur 21 
cm  de longueur et 1 cm  de profondeur.  Lorsque  le gel a  refroidi il est  recouvert  d'un  film 
de plastique  ou  d'un  simple  couvercle  pour  éviter  qu'il  ne  sèche. 
Le gel est préparé  le soir précédent  la  migration soit  environ 1 O b 14  heures avant 
d'être mis  sous  tension. 
b) la migration 
Avant  la  migration  le gel est coupé  au  scalpel dans  son  moule,  parallèlement à sa 
longueur, à 4 cm du bord de façon à définir  deux  zones.  Une  première  zone  correspond à
la partie anodique (la plus grande) et l'autre à la partie cathodique. Les  enzymes 
migreront  depuis  la fente  pratiquée. 
Pour que  la  migration puisse,  en  effet,  avoir  lieu, un morceau de papier  Whatman 
no2 d'environ 4 mm  sur  10  est trempé  dans  l'extrait  protéique  décongele.  Ce  morceau  est 
ensuite  séché  sur  une  feuille de papier  Whatman nO1 avant  d'être  introduit  verticalement 
dans la fente.  Trente  individus  peuvent  ainsi  être  traités  par  gel. 
Du Bleu de Bromophenol  est  egalement  déposé  dans  la  fente du gel.  Ce  produit 
migre  plus  vite  que  les  proteines et sa couleur  le  rend  facilement  visible.  Son  rôle  est donc 
d'indiquer  le  front de migration. 
Le gel est  ensuite  posé  horizontalement  entre  deux  cuves contenant  chacune 300 
ml de tampon de migration  et servant de bacs à électrodes. Deux eponges, baignant 
dans  les bacs et imbibées de tampon de migration,  sont  posées  sur  les  deux  extrémitks du 
gel  qui  correspondent  aux  deux  électrodes. Unsac  congélation,  rempli de glace et scelle, 
est posé sur le gel pour éviter. qu'il ne chauffe au cours de la migration. Le sac est 
remplace  lorsque  la glace a partiellement  fondu, 
Lu migration peut durer de trois à cinq heures  selon  la  tension  utilisee et le  nombre 
de gels  branchés  au  mëme  ggngrateur. 
cl la révélation 
Lorsque le gel a migré  suffisamment (cela  dépend des systèmes enzymatiques) le 
courant est coupé et le gel également (c'est un zeugma). Quatre tranches de 2 mm 
d'épaisseur  peuvent  alors  être  obtenues.  Chaque  tranche  permet de révéler  un  système 
enzymatique. 
Cette revélation utilise les proprietés catalytiques des enzymes recherchees. Pour 
visualiser  une  enzyme  présente  dans un gel, un substrat  que  seule cette enzyme 
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transformera en un produit coloré lui est fournit. Pour un détail des réactions chimiques 
g6nQrales on pourra se r6ferrer 6 l'ouvrage de Pasteur et al. QI 987). 
Une  solution  est donc pr6par6e pour  chaque  tranche et versée  sur elle peu  après 
que cette derniere a &té obtenue. Un riie de chaque solution  est  prepm2.e  pendant b 
migration et consewee au refrigerateur.  Au  dernier  moment  certains  colorants  fragiles  sont 
rajoutes et le liquide  est vers6 sur la tranche. Pour  certaines  colorations de l'agar liquide d 
1.5% est 6galement  ajouté au liquide  qui  est alors rapidement vers6. 
Dès que la coloration permet la lecture du el, les réactions en 
stoppQes sans d&lai. En effet, si cela n'est pas fait, le gel sera très vite sature et illisible.  Pour 
cela une  solution d'acide acQtique B 10% est  utilisée . 
Le gel est  ensuite  lu et les  r6suHats  reportes  sur un tableau. 
dl la conservation des gels 
A certaines  reprises,  mais  pas de faqm systématique. les gels ont été consew6s de 
Pour  cela, les gels deja lus  sont  mis 6 tremper  dans un mélange de  glyct?rol"3 et 
d'alcool (10%) pendant 2 heures.  Le gel es? ensuite pose sur une plaque de verre 
façon B illustrer le polymorphisme observe et B permeftre  des  lectures  ultQrieures. 
recouverte de film de cellophane  imbibe de glycerol.  Une  deuxieme couche de ce meme 
film est posée sur le gel. La plaque de verre est ainsi  mise B secher.  Lorsque  l'ensemble  est 
sec. le gel est  retire de la plaque de verre et, protege  par les deux  films, il est rang6 jusqu'a 
relecture. 
el l'entr6e des donn6es 
Lorsque les gels ont 6t6 lus et retranscrits  sur  des  feuilles de lecture,  ces  feuilles  sont 
rangees  jusqu"3 ce .que les données  soient rentrees sous forme de fichiers. 
Pour &der les erreurs de lectures les individus ont aussi souvent que cela etait 
possible ou nécessaire analyses sur  plusieurs gels differents. L'ordre dans lesquels les 
individus ettaient chargés sur différents gels était  aléatoire et ne permettait  donc pas b 
moindre  influence sur la lecture.  Lorsqu'un  individu  est  lu  diff6remment sur deux gels deux 
autres gels sont réalises pour confirmer le g6notype lu. Si 6 nouveau un doute subsisle, 
l'individu  est  condidéré  comme  non  lu,  la  donnee  est  manquante. 
Ce point est important  car  certains  locus  furent  parfois  difficiles Sr lire,  mois  n'ont kt& 
utilises que dans les cas  certifiés. 
Tous les individus  ont donc été lus au moins  deux fois sur les locus variables. 
Pouf les locus monomorphes, cela n'a p a s  été nécessaire car il s'agissait de locus 
très faciles 6 lire.  Une  seule  lecture  suffisait. 
r 
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Une  trentaine de locus  ont  été  testés ur S. auritu (Tableau II-la) afin de déterminer 
s'ils pouvaient être applicables à partir des protocoles décrits par Pasteur et al, (1987). 
Certains  locus  étaient  très  difficiles à lire,  même avec les  échantillons  les  plus frais que nous 
pouvions  obtenir,  tandis que d'autres  étaient  extrêmement  sensibles à la dégradation par 
la chaleur. Enfin, une troisième catégorie  concernait  des  locus  étaient  aisement  mis en 
évidence et interprétables  (Tableau 11-1 b). 
Les premiers n'ont tout simplement p a s  été utilisés, ce sont, PEP, GDA, ACP, ODH, 
Protéines  totales  (Tableau II-la). Ils ont été lus sur trop  peu d'individus p a r  gel pour  &re 
utilisables.  Pourtant  ACP  présentait  clairement un très  haut  niveau de variabilité  genétique 
avec 4 allèles. 
Les seconds, au nombre de 11, n'ont Qté analysés que sur un échantillon (en 
général ivoirien), ce sont XDH, AAT-1, ADH, AK, CK-1,  CK-2, EST, FDP, FUM G3PDH-1, G3PDH- 
2, G6PD  (Tableau 11-1 b). 
Ces  deux  catégories de locus  étaient  des  lus à partir du foie. 
D'autres  locus, au nombre de 14, lus à partir de l'oeil  ou du muscle,  ont en revanche 
été très lisibles et analysés sur au moins deux populations et sur un nombre d'individus 
raisonnable  (Tableau 11-1 b). 
Cependant comme nous cherchions avant tout à mettre en kvidence de la 
différenciation, lorsqu'un locus ne présentait p a s  suffisamment de variabilite, l'analyse 
n'était p a s  poursuivie et se limitait à un  ou  deux  échantillons  afin  d'avoir  une idée de la 
variabilité de l'espèce. 
Tableau Il-la : Différents  types de locus  testés  chez S. auritu 
Illisibles  (difficiles à Lus  s r un  échantillon Lus  s rtroi  ou  quatre 
interpréter  ou à répéter) : (ivoirien, en général) : échantillons : 
5 locus (+ Prot.  totales) 11 locus 14 locus 
PEP, GDA, ODH, ACP, MPI AAT-1, ADH, AK, CK-1, CK-2, IDH-1, IDH-2, IPO, LDH-1, LDH-2, 
Protéines  totales, EST, FDP, FUM,  G6PD. MDH-1, MDH-2,  PGI,  PGM, AAT-2. 
G3PDH-1,  G3PDH-2  AAT-3,bPGDH. SDH. XDH 
4) les locus anglvsés chez W e r e &  
La sardinelle plate, S. muderensis, est  moins  sensible à la dégradation que la 
sardinelle ronde. Les locus étaient donc en général plus faciles à lire, notamment pour 
ceux détectés à partir du foie. Comme nous avons mis en évidence 5 locus variables 
(Tableaux II-le, 11-6 et 11-71.  nous  n'avons  pas  cherché, comme  chez S. auritu à analyser un 
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Tableau II-le : Diff6rents types de locus  testés  chez S. maderensis 
Illisibles  Lu   s r un 6ckantillon : Lus  surplusieurs  Bchantillons : 
essaye de lire les locus qui étaient "illisibles"  chez S. auifa. 
Les locus en 'gras' sont  les cinq locus  polymorphes  qui ont &ti: analyses de f a p n  
exhaustive. 
Nou ~ e ,  le taux de polymorphisme et 
Le taux de polymorphisme est defini pour un locus particulier : un locus est dit 
polymorphe  au  seuil de 5% si l'allele le plus  fréquent represente moins de 95%  des all~les 
obsenks. Deux seuils sont classiquement utilisés, celui de 5% (Pq5) ainsi que celui de 1% 
(P,). 
L'h6t6rozygotie  thesrique est dGfinie SUI un locus  ou sur un  ensemble de locus et 
mesure la proportion d'h6térozygotes attendus en moyenne sur l'ensemble des locus 
analyses. L'héWoaygotie thBorique (nous dirons simplement hétkrozygotie) est donc b 
mesure de I'héterozygotie  attendue sous  Hardy-Weinberg. La mesure que nous  utiliserons 
est I'h6t6rozygotie non biaisée  proposée p a r  Nei (1987) : 
I H = [2n/(2n-I )I* [ 1 -cxi*1 
n est la taille de I'echantillon (il y a 2n genes) 
n-1) tient compte du biais d'échantillonnage (Nei. 1687). 
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Le calcul de I'hétérozygotie  a été réalisé  avec  le  logiciel  Génétix  (Belkhir et al., en 
prep.) 
b) Ecarts 6 I'équilibre de Hardy-Weinberg 
Les écarts à la  panmixie  ont été mesurés  en  utilisant  les  indices de fixation de Wright 
(Fis et Fit) estimés  selon  Weir et Cockerham (1984). 
Afin de déterminer la significativité de l'écart à zéro des valeurs de Fis ou Fit 
obtenues nous avons utilisé la  procédure de permutation de Génetix. Cette procedure 
permet de faire permuter aléatoirement les allèles à l'intérieur de I'échantillon. Cette 
permutation  simule une urne  panmictique  en  maintenant  constantes  les  fréquences  des 
allèles. A chaque permutation,  la  valeur  des  indices de Wright  est calculée,  permettant la 
construction de la distribution sous  l'hypothèse  nulle de panmixie.  La proportion de 
permutations  engendrant  des  valeurs  supérieures  ou  6gales à la  valeur du jeu de donnees 
initial  donne le niveau de significativité de I'écart. 
Si l'hypothèse  nulle  est  l'écart à la  panmixie,  nous  rejeterons cette hypothèse au seuil 
Si l'hypothèse  nulle  est  l'existence  d'un  déficit  en  hétérozygotes (Fis>O), nous 
rejetterons cette hypothèse  quand  plus de 5% des  valeurs  sont  supérieures ou egales à la 
valeur  réelle. . 
de 5% quand plus de 2.5% des  valeurs  sont  supérieures  ou  égales à le  valeur  'reelle'. 
c)  Structure  des  populations 
La différenciation des populations a et& mesurée p a r  le. Fst estime selon Weir et 
Cockerham (1984) et testé p a r  permutations.  Comme  le Fst  est necessairement  positif, il n'y 
a  ici'qu'une seule  hypothèse  nulle  possible,  dans  le cadre  de  notre  problématique. 
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Le niveau de variabilit6  enzymatique  observe  est  faible  (Tableau Il-ll puisque,  sur 25 
locus, nous n'avons pu observer qu'un locus (G3PDH-Il polymorphe au seuil de 
P95=1/254%> et Srr peine 3 QG3PDH-1, PGM et EST) au seuil de 1% (Pw=l 2%). Par ailleurs,  le 
seul locus polymorphe ou seuil de 5% a &te analyse sur 2% individus  seulement. 
L'hQt6rszygotie moyenne est de 1.1% (Tableau II- >. Cette valeur est cependant 
caPcul6e  sur  des locus n'ayant s eté analysés sur le mgme nombre d'individus. Par 
ailleurs. le locus le plus  variable (H=15%) n'a éti: analys6 que sur 25 individus.  Lorsqu'il  est 
retiri: de l'analyse (Tableau I'h6térszygotie moyenne chute de moiti6 (H=0.55"80>. Le fait 
de retirer les 6chantillons les plus petits selon plusieurs critères (Tableau 11-31 fait varier 
I'h6térozyigotie de 6.55 b 0.73 
Le niveau de variabilite mis en vidence chez S. ouriter est faible. Nous n'avons 
s pu utiliser les données enzymatiques dans la recherche d'une diff6rencialion 
quelle que soit  I'Gchelle  geographique.  Cela peut s'expliquer au moins de deux f a p n s  : 
La cause  peut elre purement  technique. En effet, comme nous l'avons dit,  certains 
locus n'ont pu are lus rce que le foie des individus etaif trgs vite d&grad$. Pourtant. 
certains  patrons de migration etaient apparemment  variables (ACP et MPl pour les locus 
'illisibles'8 tableau Il-la ainsi que EST. GSPDH-I et -2 pour  les  locus  lus  sur un seul  6chantillon, 
tableau 11-1 bl. Par exemple, ACP a d&nontr6 une forte variabilite! chez S. ouri?a. Mous 
avons en effet pu lire chez quelques individus des bandes correspondant B des allèles 
différents (J.-F. Agnèse et moi-même en avons  identifié  quatre par des  lectures 
indépendantes), mais comme il n'était p a s  possible d'obtenir ces résultats sur plus que 
quelques individus par gel nous avons préfére ne pas utiliser cette information. Pour 
GSPDH-1 et -2, nous  avons pu lire  certains  individus  mais  nous  minimisons certainement le 
niveau de variabiliti: réel pour G3PDH-2. 
Ce phénomène de dégradation  rapide est  connu  des  pgcheurs qui savent  que la 
sardinelle ronde s'abÏme et pourrit beaucoup plus  vite que la sardinelle plate et doit  donc 
Tableau 11-1 b : Données  allozymiques  chez Surdinella aurita 
Congo  Ghana RCI Vén6zuéla TOTAL 
313 IDH-1 
100 
115 
IDH-2 
100 
130 
LDH-1 
a 
b 
LDHP 
100 
MDH-1 
100 
MDH-2 
a 
b 
PGI 
110 
100 
O90 
PGM 
100 
075 
MT-2 
100 
O90 
IPO 
100 
120 
MT-3 
a 
b 
6-PGDH 
a 
b 
SDH 
100 
XDH 
100 
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1 ,O00 
0,000 
85 
0,994 
0.006 
81 
1,000 
0,000 
81 
1,000 
94 
1,000 
94 
1,000 
0.000 
75 
0,000 
0,993 
0,007 
95 
1,000 
0.000 
95 
1,000 
0,000 
97 
1,000 
0,000 
97 
1,000 
0,000 
97 
1,000 
96 
1,000 
85 
1,000 
0,000 
97 
0,007 
0,986 
0,007 
97 
1,000 
0.000 
30 
0,983 
0.01 7 
37 
0,986 
0.01 4 
56 
0,992 
0.009 
99 
0,995 
0,005 
96 
1,000 
0.000 
99 
0,995 
0,005 
96 
1,000 
96 
1,000 
75 
1,000 
0,000 
75 
0.000 
0,993 
0,007 
81 
0,988 
0.01 2 
90 
1.000 
0,000 
93 
1.000 
0,000 
45 
0,996 
0,004 
60 
1,000 
30 
1 .O00 
30 
1,000 
0,000 
30 
1,000 
0.000 
28 
1,000 
0.000 
27 
1,000 
30 
1,000 
30 
0,983 
0.01 7 
29 
0.000 
1,000 
0.000 
26 
0,980 
0,020 
30 
1,000 
0,000 
30 
1,000 
0,000 
30 
1,000 
0.000 
21 
1,000 
0,000 
18 
1,000 
30 
I nnn 
0.998 
0,002 
308 
0,997 
0,003 
305 
0,998 
0,002 
301 
1,000 
316 
1,000 
284 
0,996 
0,004 
276 
0,004 
0,992 
0,004 
299 
0.01 O 
0,990 
150 
0,997 
0,003 
160 
0,994 
0.006 
86 
0,994 
0,006 
45 
0,996 
0,004 
78 
1,000 
60 
_ -  ~ I ,uuu 1,000 
Le premier  nombre  est  la  taille de I'échantillon  en  nombre  d'individus. 
Les chiffres  suivants  sont  les  fréquences  allèliques,  les  allèles étant 
classés  selon  le niveau de migration.  L'allèle 100 est l'allèle de 
référence.  Dans  quelques cas les  allèles  sont  représentés p a r  des 
lettres. 
Tableau 11-1 b (Suite9 : DonnQes  aliszymiques chez Safdinslla aurifa 
Congo Ghana RCI VSnQzuQIa  TOTAL 
ADH 52 52 
168 4,680 1 .O06 
AK 
1m 
AT-1 
160 
EST 
ta 
CI 
FDP 
168 
FUM 
168 
GSPDH-1 
b 
cl 
G3PDH-2 
168 
w 
1.600 
25 
0.680 
6,920 
28 
1.600 
1,066 
B8 
1.000 
58 
0,617 
0,983 
27 
1.000 
0.600 
90 
1,060 
0.000 
25 
6,680 
0,920 
36 
1.000 
G6PD 15 15 
16c9 ’i ,000 1.000 
F 
Tableau 11-2 : Hétérozygotie  par  locus (S. auritu) 
Locus  E hantillon total Hétérozygotie (%I 
IDH-1 31 3 0.4 
IDH-2 308  1.1 
LDH-1 305 0.4 
LDH-2 301 0.0 
MDH-1 316 0.0 
M DH-2 284 1 .O 
PGI 276  2.0 
PGM 299 0.2 
MT-2  150 1 .O 
IPO 160 1.2 
MT-3 86 1 .O 
6-PGDH 45 1 .O 
SDH 78 0.0 
XDH 60 0.0 
ADH 52 0.0 
AK 90 0.0 
MT-1 28 0.0 
C K-1 60 0.0 
CK-2 60 0.0 
EST 58 4.0 
FDP 27 0.0 
FUM 90  0.0 
G3PDH-1 25 15.0 
G3PDH-2 30 0.0 
G6PD  15 0.0 
TOTAL 140" 1.1 3' 
: Nombre  moyen  d'individus  analys&  par  locus 
O : HQtBrozygotie  moyenne sur  les 25 locus 
Tableau 11-3: Variation de I'hétérozygotie  selon  I'échantillonnage 
Taille  moyenne  des HQtBrozygotie 
Bchantillons moyenne (%I 
A 145  0.55 
B 175  0.65 
C 238 0.69 
D 271 0.73 
TOTAL 140 1.13 
Ce tableau permet de voir  l'influence du retrait de certains  locus sur 
I'hétérozygotie  moyenne  des  locus  restant  (cf  Tableau 11-21. 
A : le  locus  le  plus  variable  est  retire  (G3PDH-1, tableau 11-21 
B : les  échantillons de moins de 50 individus  sont  retir6s 
C : les  Bchantillons  forme'd'une  seule  localité  sont  retires 
D : les  échantillons de moins de 100 individus  sont  retires 
ëtre fumée rapidement. Les conditions de conservation entre la capture et l'arrivée au 
port  ou sur une plage de débarquement  peuvent  expliquer  cela. Les grandes  pirogues 
restent  moins  longtemps en mer  que  les  navires de pëche mais  ces  pëcheurs  n'emportent 
que des pains de glace, et n'ont  donc p a s  les moyens de conserver  les  poissons à très 
basse température. A l'inverse, les navires de pëche possèdent des chambres froides. 
supposées  Qtre à -20°C, mais  les  énormes  volumes de poissons  pëchés  font que les  poissons 
n'atteignent cette température que lentement. Ainsi lorsque les poissons arrivent au 
laboratoire,  le  foie  est  parfois déjà partiellement  liquéfié.  Ce  phénomène  est  d'autant  plus 
rapide que les  poissons  sont de petite  taille  et  donc fragiles. 
Cette dégradation a également éte observé p a r  Wilson (comm. pers.) qui a 
travaillé sur S. auritu. Wilson et Alberdi  (1991)  ont  analysés 41 locus  enzymatiques.  Sur  ces 
quarante et un locus, ils ont trouvé 14 locus polymorphes au seuil de 1% (P~=27%). 
Cependant,'sur  ces 14 locus, 11 étaient  très  peu  variables : seuls  trois étaient  polymorphes 
au seuil de 5% (P95=8%). Sur ces 3 locus,  deux  étaient  lus à partir du foie  (ACPH-A, et IDDH- 
A) et seul celui lu à partir du muscle (PEP-1) a été lu sur la majeure  partie  des  individus 
échantillonnés. Cela montre les problèmes de lecture des locus lus 'dans' le foie. Ainsi. 
pour prendre un cas extrëme, un des échantillons de ces auteurs était forme de 20 
individus.  Ces 20 individus  ont  tous eté analysés et lus  sur 11 des 14 locus  6voques  mais  seul 
un  individu a pu ëtre analysé  pour  le  locus IDDH-A, démontrant  que ce locus etait  difficile 
6 lire. Un autre échantillon formé de 150 individus a eté analyse chez seulement 60 
individus  pour PEP-1, 84 individus  pour  ACPH-A et 96 pour IDDH-A, alors que  pour 8 des 11 
autres  locus  restant, ils l'ont  toujours  été sur au moins 138 individus. 
Kinsey et al. (1994) ont étudie le polymorphisme enzymatique de S. oufitu en 
analysant 37 locus. Comme Wilson et Alberdi (19911, ils n'ont p a s  mis en evidence de 
grande  variabilité  génétique. Sur les 37 locus,  seuls  deux (DIA-2 et EST-1). non analyses p a r  
Wilson et Alberdi  (1991) et tous  deux  analysés à partir du foie,  étaient  polymorphes au seuil 
de 5% (P95=5%). Ces auteurs n'ont cependant p a s  présenté les tailles d'échantillonnage 
pour les différents locus, ce qui  ne  permet p a s  de tester la qualité de la lecture. II est 
intéressant de remarquer  que  ces  auteurs  ont  analysé  le  locus PEP-1 et  n'ont p a s  trouvé de 
polymorphisme  au  seuil de 5%, à la différence  de Wilson et Alberdi (1991). 
Menezes (1994) a étudié le polymorphisme enzymatique de la  sardinelle  indienne 
(Surdinella longiceps) sur 19 locus. Elle n'a mis en  évidence  aucun locus  polymorphe au 
seuil de 5% (Pg5=0%)et en a observé  7  au  seuil de 1% (P,=37%), I'hétérozygotie  variant de 
0.6 6 0,9% selon les populations étudiées. Un regard plus prkcis sur ses resultats montre 
également  que  certains  locus  n'ont p a s  pu  ëtre  analysés ur la totalité des  échantillons. 
Les résultats de ces  études,  ajoutés  aux  notres  démontrent que l'analyse du 
polymorphisme enzymatique est particulièrement délicate chez les sardinelles rondes et 
chez  la  sardinelle  indienne. 
Ces  causes  techniques  ont  au  moins  une  conséquence  puisqu'elles  nous  conduisent 
â sous-estimer  la  variabilité  génétique de S. aurita. En effet, nous  avons  choisi de ne p a s  
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utiliser certains locus car la  lecture  n'etait p a s  repetable.  Cela ne signifie s pour  autant 
que ces locus  doivent &re considér6s comme monomorphes. 
La faible variabilite allozymique observt5e peut &alement 8tre due au fait que 
l'espèce pr5sente  effectivement  une  faible  variabilite  génetique.  Wilson et 
et Kinsey et al. (1 ont cherch6 6 analyser la variabilité  chez cette espèce en analysant 
un grand  nombre de locus.  Leurs  résultats  montrent  qu'au  moins  dans la region qu'ils  ont 
échantillom6 (Golfe du Mexique  et  Brésil  pour  Wilson et Alberdi et Golfe du 
c6te atlantique de la Floride pour Kinsey et cd.), le niveau de variabilfie de S. aurifa est 
faible  Iorsqu'il  est com r i t  6 d'autres espt5ces. Wilson et Alberdi trouvent des  faux 
otie  allant de 2 d 3 % et Kinsey et al. (19941 obtiennent  des  valeurs de 2 b 6%. 
Hedgecock et al. (1989) rapportent  que les  valeurs  observées  chez  d'autres  clup6idés et 
engraulides  sont  comprises  entre 5 et 12% avec une  moyenne de 7% environ (95% des 
valeure &tant comprises  entre 6 et 8%). Hedgecock et a/. (4 9891 ont cependant trouve  des 
valeurs  plus  faibles (1%) chez  la  sardine de Californie (Sardinsps sagax ccsem/ed. 
(19941 a trouvé des valeurs inferieures 6 4 %  chez Sardine//a Isngiceps. Nos resuttats sont 
donc proches de ceux de Hedgecock et al. (1889) ou de ceux de Menezes (1 
Le niveau de variabilitt5  dans  une  espece depend de la taille  des  populations et du 
taux de mutation du marqueur  6tudie. II est donc  &tonnant  que des  espGces  presentant 
de tr& grandes  tailles de populations  (plusieurs  milliards  d'individus on et6 p&h& 
uniquement  au  niveau de la C6te d'Ivoire et du Ghana en 1872) puissent  presenter  une 
faible  variabilité  gGn6tique.  Cela  peut  s'expliquer p a r  un taux de mutation plus  faible  chez 
les  sardinelles  rondes que chez d'autres  clup8idGs. Cela ne nous  semble r~ 
Une autre  explication plus  raisonnable est que  la  taille  efficace d 
plus faible que la taille  des  populations  actuelles.  Plusieurs  facteurs  peuvent  engendrer  une 
faible  taille eff icace. 
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S'il existe  une forte variance  dans  le succCi?s reproducteur des individus, 6 chaque 
g&-&ratisn le nombre d'individus rticipant rt5elleme~t 24 la reproduction peut etre bien 
inferieur au nombre d'individus present dans la population. Ce ph6nomGne a dej6 et6 
evoqué chez les organismes marins (Avise. 49941, car la  reproduction est effectivement 
soumise 2r de nombreuses  contraintes  environnementales. Des modifications de 
température. de salinité  ou  des  courants  peuvent  engendrer  des  mortalites  différencielles 
importantes  favorisant  certaines  cohortes  produites  par  relativement p u d'individus,  tandis 
que de nombreuses  autres  disparaissent. Le fait  que  quelques  femelles  puissent  produire 
chacune quelques  dizaines  ou  centaines de milliers  d'oeufs, peut  augmenter  la  variance 
du  succès  reproducteur. 
Lorsqu'une population sutait des variations dernographiques importantes la taille 
efficace est  principalement  conditionnée  par les periodes  d'effondrement,  puisque  c'est 
au  cours de ces  pitriodes  que  la  variabilite  est  perdue. La taille efficace sur une  pGriode 
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de temps  donnée  ne  sera  insi p a s  la  moyenne  arithmétique  mais la moyenne 
harmonique  des  tailles  efficaces  au  cours de cette période.  Sachant  que  les  populations 
de clupéidés  sont  connues  pour  ces  effondrements  démographiques  spectaculaires, il est 
'probable  que ce facteur ait pu jouer. II existe  ainsi  au  moins un rapport de 1 à 100  dans  les 
prises  des  clupéidés  importants  (Figures 1-4 et 1-5). Si les  captures  reflètent  les  tailles  réelles 
de population,  la  taille  efficaces  pourrait  être  extrêmement  réduite  par  ces  effondrements. 
En plus de l'instabilité démographique caracteristique de certaines espëces, des 
modifications du milieu peuvent sensiblement r6duire les tailles des populations. Si la 
modification climatique est importante, ou si la colonisation d'une region par effet 
fondateur se fait à partir de peu d'individus, la  perte de variobilit6 peut  être  importante. 
L'importance des dernières glaciations sur les populations de poissons nordclm6ricains 
commence à être  bien  documentée. Ainsi, Bentzen et al. (1989)  expliquent que la faible 
variabilité génétique observée chez des aloses 6chantillonnées depuis la Floride au 
Québec  est  due à la  succession  des  périodes  glaciaires du Pléistocène. Cette perte de 
variabilité a également été observée  chez  des  poissons  plus  inféodés  aux  rivières comme 
les saumons (Oncorhynchus tshaulyrscha, Wilson et al., 19871, les esturgeons (Acipenser 
tfansmontunus, Brown et O/., 19911, ou  chez  des  poissons d'eau douce comme la 
corégone (Coregonus clupeaformis, Bernatchez et al. 1989). II notamment &te montré 
chez  plusieurs  espèces que la variabilité ghetique &ait  plus grande dans  les  populations. 
du Golfe du Mexique que  dans'celles de la Floride (côte  atlantique) plus exposees aux 
dernières glaciations. C'est vrai chez plusieurs invertébres comme l'huître americaine 
(Cfussostfeo  virginicu, Reeb et Avise, 1990). et la  limule (Limulus polyphemus Sounders et " 
al.. 1986). C'est  également  vrai  chez Ammodramus rnaritimus, un oiseau côtier  &tudie p a r  
Avise et Nelson (1989). ainsi que chez le poisson Opsanus tau (Reeb et Avise, 1990): 
L'influence  des  glaciations  dépendra  cependant de I'écologie de I'espëce  ainsi que de 
ses preferendum  thermiques. A l'inverse,  les  poissons  marins  sont  capables de recoloniser 
très  rapidement  un  milieu  donné.  L'exemple du baliste (Balistes carolinensis) en Afrique de 
l'Ouest  est  particulièrement  spectaculaire  (Caverivièr.e,  1991). Cette  spèce  tait 
relativement  rare  dans  les  annees  1970  mais  a  subi  une  explosion demographique  telle  que 
depuis  le  Sénégal  jusqu'au  Nigéria  elle  a  represent6  plus  d'un  million de tonnes  soit bien 
plus que les deux espèces de sardinelles. Cette explosion montre à quel point une 
modification du milieu peut engendrer  des effet majeurs  sur  la  répartition et  l'abondance 
d'une  espèce. 
Chez la sardinelle ronde il est probable que les trois facteurs que nous avons 
évoqués interviennent (variance du succès reproducteur, instabilité démographique et 
réduction de population  historique).  Wilson  et  Alberdi (1991) ont  trouvé  que  la  variabilité 
enzymatique de leur  échantillon du sud du Brésil était  du  même  ordre  que  celle  observée 
dans le  Golfe  du Mexique.  Kinsey et al. (1994) n'ont p a s  non  plus  trouvé de différence entre 
les  populations de la côte atlantique  de  la Floride et  du  Golfe  du Mexique. 
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II est  etonnant que S. aurifa priisente  une si faible  variabilite sur  aussi grande aire de 
r6,partition. Par ailleurs%,  Wilson et Alberdi ("1661) ne  trouvent p u s  de differenciation 
allozymique entre le Golfe du Mexique et le sud du Bresil. Les resuttats de ces auteurs 
indiquent donc que S. aurifa a probablement subi une  importante  reduction  d'effectif  ou 
un 6vGnement de fondation  recent le long des côtes  americaines.  Par  ailleurs.  l'espèce b 
plus proche de la sardinelle  ronde  est la sardinelle plate qui n'est  presente  qu'en  Afrique 
de l'Ouestt, où la sardinelle ronde est Qgalement particuliGrement abondante. Cela 
pourrait  indiquer  une  origine  africaine de la sardinelle ronde. Cette hypothgse est 
difficilement  estable  puisque  nous  n'avons  pas  trouve une plus gran.de variabilite 
matique  en  Afrique de I'Ouest. 
II est probable que S. aurita presente effectivement une variabilite g6n6tique 
reduite en Afrique de l'Ouest.  ais,  comme  nous n'avons pas pu  lire  certains  locus 
variables, il est &galement possible  que  nous ayons sous-estime cePte variabilitt5. En faveur 
de cela, les rQsuttats sur CP et GSPDH-1 et- indiquent qu'une Wrtie de la variabilite 
genetique  n'a  pas pu etre mise en 6vidence. 
En conclusion, le faible niveau de varialailit6 obse,w6 chez S aurita est assez 
6tonnanl B la IumiGre  des  donnees concernant les tailles  des population de cette espece 
(plusieurs  dizaines de milliards  d'individus).  Ce  resuttat avait  &galement et€? obsewk chez b 
sardine ainsi que chez la sardinelle indienne, dont les populations ont etc5 bien plus 
importantes. Les problèmes techniques rencontres p a r  les rares  t5tudes  allszymiques 
menees sur  des espt5ces de sardinelles  (ou de sardine) peuvent  expliquer  partiellement ce 
r6sultat. II est cependant  difficile de croire  que  les  problGmes  techniques en soient la seule 
cause. La conjugaison des caraet6ristiques dhogmphiques de Sardinelb aurita st de son l~ 
histoire recente sont probablement &galement responsables de cette faible variabilite. 
variabilite  genetique  superieure  aux  poissons  d'eau  douce,  contrairement 6 ce qui  &tait 
variance du succQs  reproducteur,  I'instabilite  dCirnographique et un goulot 
d'etranglernent. 
L'utilisation d'un  autre marqueur  evoluant  plus vite et moins  sujet b la d6gradation 
devrait  nous  aider b repondre au moins b certaines  questions. Ce point  est abord6 dans b 
troisième partie de cette thèse. 
Cela est confort6 r le fait que les poissons marins en g&n$ral ne prksenfent p a s  un 
rd et QI., 19941. II reste b determiner s'il est possible de faire la 
IV) SARDINELLA  MADERENSIS : RESULTATS ET 
ANALYSES  DES  DONNEES  ENZYMATIQUES 
A) VARIABILITÉ ENZYMATIQUE 
A la  différence de S. auritu, nous  avons pu  mettre  en  évidence 5 locus  variables et 
utilisables : SDH, FDP-1, FDP-2, ACP et 6-PGDH (Tableau 11-51. Ce sont, parmi les 18 locus 
analysés (Tableau 11-4 et 11-51. les seuls locus polymorphes au seuil de 5%. Le taux de 
polymorphisme  (au  seuil de 5%) est donc de Pq5=28%. 
Pour  ces  locus  les  niveaux de variabilité  sont  très  importants,  puisque  I'hétérozygotie 
varie de 20 à 50% environ (Tableau 11-51. Ainsi, I'hétérozygotie moyenne sur les 18 locus 
analysés (Tableau 11-4 et 11-51 est de 10.5%. En retirant ces cinq locus I'hetérozygotie 
moyenne chute à 0.3%. 
Le tableau 11-6 donne les  niveaux de variabilité  dans  les  quatre khantillom  de 1992 
ainsi  que celui observé, à titre de comparaison,  lorsqu'on  melange  les  trois  bancs 
échantillonnés en 1994. II apparaÏt ainsi  que cet ensemble de trois  bancs  est en moyenne 
moins  variable  que chacun des  échantillons de 1992. Cela  s'explique p a r  le  fait  que  ces 
échantillons  sont  constitues p a r  des  regroupements  d'individus  pour !: lesquels 
I'échantillonnage etait  heteroclite. A l'inverse  les  trois  bancs  ont et& pêches au même  lieu 
à quelques jours d'intervalle et appartenaient à un mëme banc. Pourtant, quand on 
compare  chaque banc à un echantillon particulier, selon les locus, les differences sont 
parfois  minimes.  Par  exemple,  les  bancs A et B ont  les  mêmes  frkquence que  I'echantillon 
RC192 pour ACP. Pour &-PGDH, c'est  le banc C qui est proche de RC192. 
Un locus  pose cependant un problème, FDP-1. En effet,  l'allèle 95 est  present à des 
fréquence  d'environ 30% dans  les  6chantillons de 1992 (de 20 à 40%) et represente  moins 
de 5 % dans  les  échantillons de 1994. 
Nous  avons pu analyser 5 locus très variables chez S. muderensis. Cela peut 
s'expliquer par  le  fait  que cette espèce  est  moins  fragile  que S. ouritu. Ces 5 locus  n'ayant 
p a s  été lus  chez S. auritu, la  comparaison  des  niveaux de variabilité  entre  les  deux  espèces 
ne  peut donc p a s  se faire en gardant ces  locus.  Lorsque  nous  comparons  les  niveaux de 
variabilité  des  deux  espèces sur les mêmes locus (Tableau 11-81, S. muderensis reste bien 
plus variable avec une hétérozygotie moyenne de 6% environ (sur 16 locus). Si les trois 
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locus  variables  sont  retires, les niveaux de variabir~e deviennent comparab~es et t r ~ s  ~s
(H=0.37% pour S. maderensis et 0. pour S. auifa sur 13 locus). , 
Cela signifie que la variabilite  enzymatique de S. aurita pourrait  &re  bien superieure 
CI celle  que nous  avons  estime.  Le  niveau de variabilitg  enzymatique de S. maderensis est 
en revanche trës important QP= $%, H=10.5%). En effet, l'h&t&ozygotie moyenne sur 135 
espGces de verh5br6s O $16 estimee  autour de (Hart1 et Clark, 1989) tandis  que  chez les 
poissons Ward et al. (1994) ont trouve  une  valeur de sur 143 especes. Chez les 
clupgid6s et engraulides, les valeurs d'h6tGro~gotie sont icuIiGrement importantes en 
dehors de quelques exceptions (sardine de Californie, sardinelle ronde am&ricaine). Le 
resultat  obtenu  pour S. maderensis est donc au dessus de la moyenne  mais p a s  
n6cessairement important  pour un cIup6iforme. 
Ces valeurs d'hetitro otie  peuvent  &re  utilisees  pour  estimer la taille  efficace des 
populations de sardinelles.  Pour cela on  peut utiliser  I'hétt5rozygotie  moyenne. En effet, b 
taille efficace peut etre approcR6e (par ex : Crow et Kimura, 1670) p a r  : 
p &tant le taux de mutation  du locus  6tudi6 
Ceci donne donc : 
Si on suppose un taux de mutation de l'ordre de 40-6 ou 410-7 pour les allozymes (Hadl 
et Clark, 7986). cela nous donne des tailles efficaces de l'ordre de 36 O60 d 360 600 
individus (H=16.5%1 pour S. maderensis. ~ v e c  H=6% cela donne de 16 600 6 I60 O 
individus. Comme on estime les tailles de populations des sardinelles plates B quelques 
dizaines  ou  centaines de millions, les tailles efifieacis  pourraient etre de I O 6 I 000 fois PIUS 
faibles  que les tailles rklles. Les probl6mes de ces estimations sont qu'elles d6pendent de 
taux de mutations  estimes  chez  des  drosophiles  ou des Gtres  humains  (Hart1 et Clark, 4989) 
et doivent p a r  ailleurs dépendre fortement  des  enzymes  analys6es. Malgr6 cela. ces tailles 
efficaces restent  importantes et ne  doivent  done p a s  permettre  une  forte  dkrive 
génétique. Pour S. aurita, les m&nes  calculs (H=l .I %> donnent des valeurs  allant de 3 O00 d 
30 600 individus, ce qui est  extrêmement  faible en  comparaison des tailles rkelles : de 10 
O00 à 1 O0 O00 fois  plus  faible. 
S. maderensis est une espèce plus cbtière  que S. aurita, connue  pour sa plus  grande 
tolérance aux  variations du milieu. Nous avons dej6 dit, dans la premi6re  partie,  que les 
fluctuations  démographiques de S. maderensis au cours de l'année  et entre années 6tait 
inférieures 6 celles observees chez S. aurifa. Ainsi, au cours  des  effondrements de 
1. 
98 
Tableau 11-4 : Données allozymiques chez Surdinella muderensis" 
RCI Congo TOTAL 
IDH-1  27  81  108 
R 
L 
IDH-2 
100 
MDH-1 
100 
085 
MDH-2 
100 
PGM 
100 
LDH-1 
115 
100 
LDH-2 
R 
L 
FU M 
100 
PGI 
100 
MT-2 
100 
CK1 
100 
CK2 
100 
0.01 9 0.006 
0,981 0.994 
27  79 
1,000  1.000 
27  81 
1,000  0.975 
0,000 0,025 
28  81 
1,000  1,000 
28  80 
1,000  1.000 
28  81 
0,000 0,006 
1,000 O, 994 
28  81 
0,000 0,004 
1.000 O, 996 
30 
1.000 
84 
1 .O00 
29 
1 .O00 
30 
1.000 
30 
1,000 
0,009 
0.99 1 
106 
1,000 
108 
0,985 
0,005 
109 
1.000 
108 
1,000 
108 
0,005 
0,995 
109 
0,005 
0,995 
30 
1 .O00 
84 
1,000 
29 
1,000 
30 
1.000 
30 
1,000 
XDH 30 30 
100 1 .O00 1,000 
'Les 5 locus  presentant  une  variabilite  importante (ACP, SDH, FDP-1,  FDP-2 
et dPGDH, voir tableau 11-5 et suivants)  ne  sont  pas  representés  dans ce 
tableau. 
Le premier  nombre  est la taille de I'6chantillon  en  nombre  d'individus. 
Les chiffres  suivants  sont  les  frequences  alleliques,  les  alleles &ant classes 
selon le niveau de migration.  L'allèle 1 O0 est  l'allèle de référence.  Dans 
quelques  cas  les  allèles  sont  represent& p a r  des  lettres. 
Tableau 11-5 : HWaxygotie par locus (S. maderensis) 
Locus  Echantillon HBterozygotie 06) 
IDH-1 168 1.8 
IDH-2 105 0.0 
MDH-1 '1 1 .O 
MDH-2 1 0.0 
PGM 108 0.0 
LDH-1 1 1 .O 
LDH-2 1 1 .O 
FUM 6.0 
I 6.8 
T-2 0.0 
XDH 3 0.6 
SDH" 
FDP-1 " 
TOTAL1 a0 0.3 
TOTAL2 142 16.5 
Ce tableau permet de voir l'influence du retrait des 5 
locus polymorphes sur I'hét6rozygotie moyenne. 
L I  : sans tenir compte des 5 locus variables 
L2 : mesure en tenant compte des cinq locus 
variables. Pour ces 5 locus les tie uences nt Iles 
Tableau 11-6 : Hétérozygotie et  fréquences alléliques des 5 locus variables chez S. moderemis 
Congo92  Ghana RC192 Sénégal92 RC194  TOTAL(92) 
SDH 
O90 
100 
110 
175 
190 
H 
FDP-1 
090 
095 
100 
1 05 
H 
FDP-2 
095 
100 
135 
H 
6-PGDH 
095 
100 
H 
ACP 
100 
150 
H 
67 
0.000 
0.500 
0.000 
0.500 
0.000 
H=0.50 
62 
0.008 
0.339 
0.637 
0.01 6 
H=0.48 
74 
0.000 
0.91 9 
0.008 
H=0.15 
66 
0.1 28 
0.871 
H=0.23 
55 
0.627 
0.373 
H=0.47 
1" 
0.01 9 
0.500 
0.009 
0.471 
0.000 
H=0.53 
73 
0.007 
0.404 
0.582 
0.007 
H=0.50 
63 
0.000 
0.81 8 
0.1 82 
H=0.30 
99 
0.1 16 
0.884 
H=0.20 
77 
0.71 4 
0.286 
H=0.41 
85 
0.023 
0.577 
0.000 
0.400 
0.000 
H=0.51 
61 
0.032 
0.336 
0.582 
0.049 
H=0.55 
59 
0.000 
0.864 
0.1 36 
H=0.24 
99 
0.056 
0.944 
H=0.11 
80 
0.71 3 
0.287 
H=0.41 
86 
0.01 2 
0.454 
0.006 
0.529 
O.OO0 
H=0.52 
89 
0.017 
0.236 
0.730 
0.01 7 
H=0.41 
74 
0.000 
0.905 
0.095 
H=0.17 
90 
O. 1 39 
0.861 
H=0.24 
92 
0.647 
0.353 
H=0.441 
359 
0.056 
0.527 
0.000 
0.41 6 
0.001 
H=0.55 
338 
0.003 
0.020 
0.935 
0.041 
H=0.12 
313 
0.002 
0.957 
0.041 
H=0.08 
349 
0.061 
0.938 
H=O.  12 
219 
0.767 
0.233 
H=0.36 
342 
0.01 5 
0.507 
0.004 
0.474 
0.000 
H=0.52 
285 
0.01 6 
0.323 
0.640 
0.021 
H=0.49 
270 
0.000 
0.880 
o. 120 
H=0.212 
354 
0.1 07 
0.893 
H=0.19 
304 
0.678 
0.322 
H=0.438 
TOTAL  H=0.37  H=0.39  H=0.36  H=0.36  H=0.25 H = 0.37 
Ce tableau  ne  concerne que les Bchantillons de  1992 et  n'inclue donc pas les bancs de 
juvéniles d e  1994 qui sont present& dans le tableau 11-7 
H est I'héterozygotie - 
Tableau 11-7 : HiVr&ozwotie et fr6auences all6liaues des 5 locus 
85 
0.800 
6. 
6.623 
6.400 
6.086 
H=0.51 
6'1 
6.0 
6.3 
8.582 
6.049 
H=0.55 
59 
6.0 
6.8 
6.1 33 
H=6.24 
69 
6.0% 
6.9 
H=0.11 
86 
0.71 3 
0.289 
64 
6.078 
6.492 
6.000 
6.008 
H=0.57 
61 
6.608 
6.000 
0.951 
6.WI 
H=O. I 0 
72 
0.007 
6.91 7 
6.076 
H=Q. 15 
6.088 
6.91 2 
H=6.16 
30 
6.708 
0.300 
4 17 
0.039 
o. 
6.000 
6.453 
0.000 
H=Q.% 
88 
6.065 
0.026 
o. 
6. 
H=6.15 
95 
6.660 
0.953 
6.047 
H=0.09 
103 
0.673 
0.927 
H=6.14 
60 
6.708 
6.29 
478 
0.059 
0.551 
0.080 
6.390 
6.660 
H=O.% 
179 
6.600 
6.025 
6.9 
6.6 
H=0.12 
1 
6.060 
0.980 
6.62 4 
H=O. 
178 
6.045 
6.955 
6.81 0 
6. I90 
359 
0.0% 
0.000 
6.49 6 
0.009 
H=0.55 
333 
6.003 
6.020 
0.635 
6.041 
H=6.91 2 
31 3 
6.0 
6.9 
6.04i 
H=0.08 
349 
6.051 
6.938 
H=6.1 
219 
TOTAL H=Q.% H=6.28 H=0.26 H=6.22 H=6.25 
Ce tableau represente les rQsulf~ts des analyses des  bancs de juveniles 
de 1 9 4  pEchQs en C6te d'Ivoire (RCI). titre de comparaison 
I'Qchan?illon de RCl de 1992 (tableau 11-61 est repr6sente dans la 
premiere colonne. 
Tableau 11-8 : Hétérozygotie comparée  de S. maderensis et S. auritu 
S. muderensis S. auriru 
Locus Echantillon H (%I Echantillon H (%I 
IDH-1  108  1.8  313 0.4 
IDH-2  106 0.0 308  1.1 
LDH-1  108 1 .O 305  0.4 
LDHQ  109 1 .O 301 0.0 
MDH-1  108 1 .O 316 0.0 
M DH-2  109 0.0 284 1 .O 
PGM 108 0.0 299  0.2 
PGI a4 0.0 276  2.0 
AAT-2 29 0.0 150 1 .O 
CK1 30 0.0 60 0.0 
CK2 30 0.0 60 0.0 
FU M 30 0.0 90 0.0 
XDH 30 0.0 60 0.0 
SDH  342  51.9 60 0.0 
FDP'  270  21.2  27 0.0 
6-PGDH 354 19.2  45 1 .O 
Totall 122  6.07  185 0.44 
Total2 76  0.37  217  0.47 
nous avons pris FDP-2 pour S. maderensis afin de minimiser la 
différence 
Totall : en prenant en  compte tous les locus de c e  tableau 
Total2 : en retirant les locus très variables (les trois derniers) 
Tableau II-9A : Analyse des 6chantillons de  1992 (S. maderensis) 
SDH  FDPl  FDP2 6PG DH ACP Total 
Afrique Fis 0.146 **  0.160 *** 0.526 *** 0.170 *** O. 173 ..* 0.202 *** 
Fst 0.004 NS 0.016 0.008 NS 0.009 NS 0.001 NS 0.007 
Fit o. 150 *** O. 173 *** 0.530 *** 0.178 *** 0.174 * O *  0.208 *** 
Congo Fis 0.142 0.200 * 0.461 *** 0.130 NS -0.041 NS 0.135 *** 
Ghana Fis 0..221 *** 0.236 ** 0.738 * * O  0.169 0.179 0.291 *** 
RCI FS 0.170 ** 0.405 *** 0.429 *** 0.139 'NS 0.274 *** 0.297 *** 
SQnQgal Fis 0.034 NS -0.172 ** 0.375 **+ 0.217 ** 0.220 ** 0.091 *** 
Tableau 11-98 : Différenciation en Afrique en retirant un locus (S. maderensis) 
Sans Sans Sans Sons Sans 
SDH  FDPl  FDP2  6PGDH  ACP Total 
Afrique Fis 0.224 *** 0.217 *** 0.160 *** 0.206 *** 0.212 *** 0.202 *** 
Fst 0.009 0.005 NS 0.007 0.007 0.010 *. 0.007 
populations de S. aurita en Côte d'Ivoire, les populations de S. maderensis se sont 
muintenues ù un niveau supérieur. Ce point pourrait expliquer qu'une plus grande 
variobilit6  génétique  soit  apparemment  maintenue  chez S. muderensis. En effet,  comme la 
taille efficace est  principalement  influencée par les  périodes  d'effondrements, S. 
'muderensis, pourrait  avoir  une  taille  efficace  supérieure à celle de S. auritu. 
En ce qui  concerne l'influence  des  facteurs  historiques, il également  est  probable 
que S. maderensis, soit  moins  sensible à ces  modifications  pour  des  raisons  similaires. 
Nous  avons vu plus  haut  que la variance du succès  reproducteur peut également 
influencer la taille  efficace. II n'y  a p a s  cependant pas de raison de penser que les  deux 
espèces  présentent  des  différences à ce niveau. Sur ce point  l'information  manque. 
En définitive, il semble  que S. aurita presente  moins de variobilit6  allozymique que S. 
maderensis. Le niveau de variabilité  que  nous  observons  chez S. aurita est  assez 
concordant avec les  résultats  obtenus  dans  trois  études  récentes concernant les  allozymes 
d'espèces de sardinelles (S. aurita : Wilson et Alberdi,  1991 : Kinsey et al., 1994 : S. longiceps, 
Menezes,  1994)  ou  dans le  travail de Hedgecock et al. (1989)  sur la  sardine de Californie. II 
n'en  reste p a s  moins que  cela  doit ëtre  confirmé p a r  des  analyses  sur  d'autres  marqueurs 
génétiques. En effet,  les  comparaisons  entre  espèces  peuvent apporter des  informations 
importantes  mais  sont  souvent  sujettes à caution car elles  utilisent  des  travaux  basés  sur  des 
marqueurs  différents. 
Des différences de taille  efficace  entre les deux espèces de sardinelles peuvent 
expliquer ce résultat. Le fait que S. maderensis soit moins sensible que S. auritu aux 
variations  environnementales et donc moins  sujette  aux  effondrements de populations,  est 
probablement  le  facteur clé permettant  d'expliquer cette différence. Nous  verrons si l'ADN 
mitochondrial  donne  des  résultats  concordants. 
B) STRUCTURATION 
L'analyse de la  différenciation  au  niveau de l'Afrique de l'Ouest  indique  l'existence 
d'une assez faible  mais  significative  différenciation  moyenne  (Fst=0.007, Pc0.05, Tableau II- 
9A). Cette  différenciation est  principalement due à FDP-I (Fst=O.O16, P<0.05) mais  le  niveau 
de différenciation  est  proche de la  significativité  pour FOP-2, SDH et 6-PGDH. 
Lorsque nous retirons un locus à la fois la différenciation reste significative sauf 
lorsque ce locus  est FDP-1 (Tableau 11-98]. Cependant,  quand ce locus  est  retire, le Fst varie 
peu  et n'est  pas  loin du seuil de significativité (Fst=0.005, PcO.1). 
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L'analyse  des  cornparaisons  par  paires de populations  (Tableau ll-10M montre  que 
seules les comparaisons  entre  le  Senegal  d'une part et la Cdte d'Ivoire ou le Ghana  d'autre 
~ sont significatives @st= 0.01 5 et Fst=6.01$,  respectivement, P<6.6l). La significativit6  est 
due au locus FDP-l dans les deux cas ainsi  qu'aux  locus SDH et 6PGDH dans lea 
comparaison  avec I0 C6te d'Ivoire et au locus FDP- dans la comparaison avec le G h m  
Oableau 11-1 OB). 
Le niveau de differenciation  moyen observe  est tr& faible et semble  principalement 
dû aux comwraisons entre le Sthegal et la region ivoiro-ghaneenne. En revanche il 
n'existe aucune  diff&enciation  avec le Con O, ce qui  ne semble p e r s  indiquer  la  moindre 
trace d'un  isolement avec la distance. 
Le Fst moyen  permet  d'estimer  le  nombre de migrants Nmd5 individus g a r  
g6n8rations. Cela signifie donc que dans le cadre d'un mod& en le, le niveau de 
différenciation moyen que nous observons sur l'ensemble de luAfrique de l'Ouest peut 
s'expliquer pa r  un Qchange  d'une  cinquantaine  d'individus  migrants  efficaces p a r  
géneration  entre les  trois  randes  regions. Ceci est cependant une differenciation 
moyenne.  Entre le Senitgal  d'une part et la C6te  d'Ivoire  ou  le  Ghana d'autre part, nous 
avons Nrn=14 et Nm=î7 respectivement#  c'est d dire  trois  fois  moins. 
Si l'on s'en tient à l'approche classique qui  veut  que la valeur de Nm=l soit la limite 
au delà de laquelle  les  populations  ne  pourront p a s  diverger  genetiquernent, les valeurs 
que nous  observons  sont trgs &v&s et indiquent  que, d'un  point de w e  &volutif,  les  trois 
grandes  regions  ne  sont p a s  ind6pendantes. II est important de souligner que le  niveau 
d'&change  que nous  6voquons  est un niveau  moyen qui  peut s'expliquer  aussi bien p a r  des 
echanges réguliers que p a r  une  absence d'khanges sur de longues  p&iodes  suivies de 
périodes de bouleversements au cours desquelles les populations qui avaient  peut-etre 
acquis une certaine differenciation sont e3 nouveau rnCk~ngees. D'un point de w e  
genetique ces deux  scenarios  peuvent  engendrer  les  mëmes  resultals  particulièrement si 
le  melange  brusque  n'est p a s  très  ancien. 
Si, en revanche  le  probleme  est pose d'un  point de vue  dynamique, ce nombre de 
migrants reste tres b a s  en comparaison des tailles de populations réelles qui peuvent 
comprendre des  dizaines  ou  des  centaines de millions  d'individus. Ce  nombre de migrants 
&ant un nombre de migrants  efficaces, il faut  en  réalite  le  comparer à la taille efficace 
des populations et non aux tailles estimees 6 partir de l'abondance. En effet. si une 
cinquantaine de migrants efficaces sont échanges chaque generation le nombre de 
migrants réels peut etre bien superieur.  Mëme  en  prenant la plus petite estimation de taille 
efficace que nous  avons  trouvée  pour S. maderensis (30 O00 individus,  voir  plus  haut) cela 
indique que 45/30 000-0.1 5% d'individus  sont &hangits. En d'autres  termes  les  rkgions  sont 
Tableau  Il-1OA : Différenciation p a r  paires de populations 
Congo / SBnégal . -0.001 NS 
Congo / Ghana 0.003 NS 
Congo / RCI 0.005 NS 
Ghana / RCI -0.001 NS 
Ghana / Sénégal! 0.015 ** 
FSt 
RCI / Sénégal  0.018 ** 
Tableau II-?OB: Différenciation  par  paires de populations  par locus pour  les populations  differenciées 
SDH  FDP-1  FDP-2  6-PGDH ACP  Total 
Sénégal / RCI 0.024 0.027 -0.002 NS 0.033 0.003 NS 0.018 ** 
Sénégal / Ghana -0.001 NS 0.047 ** 0.021 NS' -0.004 NS 0.0032 NS 0.01 5 ** 
Tableau 11-1 1: Différenciation  entre 1992 et 1994 en  C6te  d'Ivoire (S. muderensis). Valeurs  des Fst. 
SDH  FDP-1  FDP-2  6-PGDH ACP  Total 
RC192 / BancA 0.003 NS 0.273 *** 0.007 NS -0.001 NS -0.001 NS 0.069 *** 
RC192 / BancB 0.003 NS 0.263 *** 0.044 *** -0.005 NS -0.010 NS 0.067 *** 
RC192 / BancC -0.004 NS 0.321 *** 0.1 18 *** 0.002 *** 0.017 0.088 *** 
Tableau 11-12 : Analyse  des  trois  bancs  &chantiltonnes n 1994,  Valeurs  des Fis 
SDH  FDPl  FDP2  6PGDH  ACP  Total 
Banc  A 
Banc B 
Banc  C 
-0.0002 NS 0.31 1 **  0.284 *** 0.276 ** 0.379 *'* 0.198 ** 
0.253 *** G.157 ** 0.189 0.643 *'* 0.642 *** 0.401 *** 
0.307 *** 0.499 *** -0.018 NS 0.479 *** 0.323 *** 0.334 *** 
Trois  Bancs  0.232 *** 0.358'***  0.182 ** 0.480 *** 0.430 *** 0.324 *** 
Fst -0.0009 NS 0.004 NS 0.015 0.002 NS 0.01 5 NS 0.005 NS 
La ligne "Trois bancs"  correspond à la valeur  moyenne  sur  les  trois  bancs. 
La diffBrenciation  entre  les  trois bancs est  reprBsentBe en derniQre  ligne.  Elle  n'est  significative 
que pour un locus et les  valeurs  entre  locus  sont  assez  differentes. 
Tableau 11-13 : Analyse  des  trois bancs 'vides"  Bchantillonnes  en  1994.  Valeurs  des Fis
SDH  FDPl  FDP2  6PGDH  ACP Total 
Banc  A 0.014 NS 0.306 **  0.142 NS 0.304 0.405 ** 0.204 ** 
Banc B 0.257 *** 0.175 0.188 **  0.643 ***  0.640 ***  0.406 *** 
Banc  C 0.276 *** 0.443 *** -0.018 NS 0.552 *** 0.321 '* 0.319 ***  
Trois  Bancs 0.220 *** 0.337 *** 0.1  18 NS 0.519 *** 0.444 *** 0.321 *** 
Differenciation 0.0001 NS -0.005 NS 0.015 0.002 NS 0.014 NS 0.005 NS 
Les bancs "vides"  sont  les bancs de juvéniles  auxquels  les  individus  non  lus pour trois locus ou 
plus ne sont p a s  pris en compte (voir  texte) 
II n'y a pas de changement  significatif en comparaison du tableau 11-1 2. 
bien indépendantes d'un point de we dynamique. Ce raisonnement  suppose  que les 
individus migrants efficaces  ne  sont  pas  en proportion négligeable  devant les migrants 
.réels. 
II reste   cependant  à savoir si le niveau de différenciation génétique  que  nous  avons 
mis en  évidence  es t   b ien  correctement  estimé et significatif. En effet, nous  avons w q u e  
les  résultats  sont  principalement  (mais pas  uniquement!) d u s   a u  locus FDP-1 qui  est délicat 
à lire. En effet, les quatre  allèles n e  sont p a s  très facilement séparés. Ainsi, les bancs 
analysés e n  1994 présentaient  des  fréquences  relativement  différentes  pour ce locus. NOUS 
avons  donc  analysé la différenciation  entre les bancs de 1994 et I'échantillon ivoirien de 
1992 (Tableau 11-1 1). Les Fst (de 0.067 à 0.088) sont  tous  près de 1 O fois supérieurs B ceux 
observés sur l'ensemble de l'Afrique de l'Ouest (Fst=0.007) et très significatifs. 
Comme les  individus de 1994 ont été pêchés  dans la m ê m e  localité, et c o m m e  ils 
s'agissait  d'individus a g é s  de quelques mois (1 0-12 cm) il s e  pourrait q u e  cette difference 
soit d u e  à une  microstructuration engendrée p a r  un  échantillonnage sur un  nombre de 
parents  relativement faible. Dans ce cas cette différenciation  serait  purement et 
simplement le résultat de la variance d'échantillonnage qui est gommée dès qu'on 
échantillonne  des  adultes,  qui  appartiennent à des  cohortes differentes. Pëcher un   banc  
de juveniles ou  d'adultes  ne  donnerait ainsi pas les mêmes résultats. En effet, les jeunes  qui 
viennent de naÏtre forment des   bancs  selon leur taille. Plus on analysera des individus 
jeunes plus il devraient être issus d'un  nombre de parents  peu élev& Chez les adultes, e n  
revanche, ces effets disparaissent car des  individus de m ê m e  taille proviennent très 
certainement de cohortes  différentes et représentent  donc de meilleurs 6chantillonnnages 
de la population totale. 
II est  intéressant  d'estimer, même  très  approximativement, le nombre de géniteurs 
qui  peuvent  expliquer la différenciation  entre les bancs et la population totale. Un calcul 
simple consiste à supposer un tirage binomial dans la population totale et estimer le 
nombre d'individus pouvant  expliquer le Fst observé e n  egolisant la variance  binomiale OU 
Fst (qui est  une  variance  standardisée). Si on  prend p=q=0.5 on  obtient (pq)'/*=0.5. Donc 
pour expliquer  un Fst de 0.05 (pour arrondir) cela donne  n=100  géniteurs  non  apparentes. 
Ainsi, pour expliquer le résultat que nous  observons p a r  cette variance  d'echantillonnage il 
faut  supposer  qu'une  centaine d'individus  sont  les parents  des  jeunes individus p ê c h e s   e n  
quelques jours sur une  largeur de côte de quelques kilomètres. Ce calcul est bas6 sur le Fst 
moyen. Or ce Fst est d û  a u  locus FDP-1 (Tableau 11-1 1). Lorsqu'on retire FDP-1, le Fst devient 
non significatif ce qui  indique que cette hypothèse,  bien q u e  seduisante,  n'est 
probablement p a s  correcte. 
II pourrait également  s'agir d'une erreur de lecture  puisque les  allèles  ont 
relativemment  proches. Cela n'est guère possible. En effet, nous  trouvons q u e  l'allèle le plus 
fréquent  est   en  fréquence de 93% e n  1994, il n'est d o n c  p a s  possible q u e   d e s  erreurs de 
I 
1 O1 
lecture  l'aient  rgduit b 58% en 4992. Nous  aurions pu mélan er des allt5les rares de niveaux 
de migration  proches  mais  pas  observer  une  telle  difference.  Par  ailleurs  les  6chantillons de 
2 sont tous formés d'adultes et presentent tous des frgquences similaires, alors que 
toutes  les  lectures de gels ont 6tt5 faires ind&mx5xnmenta toujours 6 plusieurs  reprises,  sur 
des  gels  différents, avec des individus melangés et s toujours 6 la mGme époque. 
Il pourrait  enfin s'agir d'une  sensibilité  pat-ticuli&e  des enzymes b des  variations du pH 
des tampons utilises. En effet, des allozymes non sépares p a r  certains  tampons et dans 
certaines  conditions de pH peuvent I 'W des que les conditions  varient. En ce cas, cela 
signifie que nous OWRS utilise  des  tampons  suffisamment  differents entre les deux annees 
pour que cet effet soil visible. 
Pour ce qui est de l'Afrique de l'Ouest,  le  niveau de differenciation est assez faible. 
Nous ne pensons p a s  qu'il puisse s'agir d'une erreur de lecture car nous trouvons une 
différenciation du meme  ordre  quel  que soit le locus  analyse  ou  retire  (Tableau II- 
9% Autrement dit la variance est rgduite. Nous pensons donc que la differenciation 
moyenne observée bien que faible est réelle. 
II peut 6tre important pour finir de rappeler que les niveaux de differenciation 
observes chez les poissons  marins  sont  g6n$ralement  rc5duits. Hedgecock (1 
les valeurs de Fst observées chez les poissons marins sont en gén6:ral inferieures b 6.65 
(cette valeur est prise  ear elle correspond ij Nm-4. Ward et a/. (194) sont plus  precis. En 
sant sur les résultats  obtenus  sur 49 espgces d'eau douce. 57 especes marines et 7 
especes anadromes, ils ont montré que 60% des especes marines  presentent  des  faibles 
niveaux de differenciation (Fst4.05) contre seulement 20 chez  les  poissons d'mu douce. 
Par  ailleurs, aucune espt5ce marine  ne  presente des Fst supérieurs 6 0.3. alors que 25% des 
especes d'mu douce presentent de tels  niveaux de differenciation. Sur les 5 espgces de 
- clupeomorphes présents dans leur etude. quatre pr6sentent un Fst inferieur b 6.05. Pour 
trois d'entre elles le Fsl est  inférieur b 0.69. Kinsey et a/. (1 4) ont  obtenu des  valeurs  variant 
entre 0.066 et 6.050 pour S. ourita selon les localites mais n'ont p a s  irouve de valeurs 
significatives. Ainsi, notre resultat est typique de ce que l'on peut observer chez les 
elupéidés. 
Comme S. maderensis est moins influencée p a r  les variations environnementales 
~ u e  S. aurita, il est difficile de savoir si les populations de S. maderensis ne sont p a s  
différenciées parce qu'elles n'ont p a s  encore atteind I'équilibre et poss&knt donc  une 
structure  génétique  influencée  par  des  événements  démographiques  anciens  ou parce 
que ses populations  sont b I'équilibre et maintiennent  effectivement  des  &changes 
génétiques  constants.  Une approche basée sur l'ADN mitochondrial  pourrait  permettre de 
repondre ij cette question. 
c) DÉFICITS EN HÉTÉROZYGOTES 
Les  résultats  sur  les  échantillons de 1992 ont  montré  que  l'ensemble  des  populations 
africaines ne forment p a s  une  unité  panmictique (Fit=0.208, Pc0.001, Tableau Il-9A). Nous 
venons de voir que la  différenciation  explique  une  partie de  cet écart.  Cependant  l'effet 
majeur  reste dü aux  écarts  mesurés à l'intérieur  des  échantillons.  Ces  écarts  se  traduisent 
par des  déficits en hetérozygotes  très  importants. 
et ll-9B). 
Ces &arts sont  observés  dans  tous  les  échantillons et à tous  les  locus  (Tableau Il-9A 
Observer de telles  valeurs de Fis nous a semblé  étonnant. En effet,  même  parmi  les 
mollusques,  chez qui les  déficits en hétérozygotes  sont  connus et classiquement  decriis, ils 
n'atteignent p a s  toujours  ces  valeurs.  Par  exemple  Borsa et al, (19911, trouvent  des  valeurs 
de Fis allant de 0.02 à 0.17  (moyenne  0.07)  chez la palourde Rudifupes decussafus. Chez  le 
bivalve  marin Spisulu  solidu David (1993)  trouve  des  valeurs allant de 0.01 à 0.1 1 (moyenne 
0.09). Enfin, chez Anomulocurdiu brusilianu, un  autre  bivalve  marin, da Silva et Sole-Cava 
(1994) ont  trouvé des  valeurs  variant  entre 0.05 à 0.39 (moyenne  0.15).  Or la  moyenne  que 
nous  trouvons  est de 0.2, les  valeurs  variant de 0.1 5 à 0.53. 
L'observation de tels déficits en hétérozygotes à l'intérieur des échantillons peut ~ 
i) II peut s'agir d'un  effet Wahlund.  c'est à dire de la  presence  dans  nos  6chantillons 
ii) II peut s'agir de causes  intra-populationnelles.  On  observe  effectivement  un  deficit 
en hétérozygotes quand les croisements des individus dans la  population se font entre 
individus  apparentés.  Quand  c'est  le  cas,  le  phenomène doit être  observe sur  l'ensemble 
des  locus  analyses.  On  observe  egolement un  deficit  quand il ya  homogamie.  Dans ce cas 
cependant,  comme les  croisements  se  font  sur la base d'une  ressemblance  des  individus, 
on  n'observera ce deficit que sur certains  locus, lies au  caractère  homogamique. 
avoir  plusieurs  causes  très  différentes. 
de sous  6chantillons  différencies. 
iii) II peut s'agir de phenomènes  selectifs. S'il existe (au moins 6 certains  stades)  des 
contre-selections à I'égard des hetérozygotes, cela  peut  engendrer un deficit. Chez les 
mollusques, p a r  exemple,  on  observe  classiquement  des  deficits tri% forts  chez  les  larves, 
deficits qui diminuent avec  l'&ge des  individus  des  populations  analysees. 
iv) il peut s'agir de causes  techniques.  La  plus  classiquement evoquee est  celle  des 
allèles  nuls.  Ces  allèles  n'apparaissent p a s  sur  le gel (l'enzyme  n'est p a s  fonctionnelle)  et les 
hétérozygotes portant cet allèle  semblent  donc  être  des  homozygotes. 
Afin de comprendre laquelle de ces causes pouvait être responsable de l'effet 
observ6 nous avons r&chantillonn& en 1994 trois bancs dans la meme localit& Les 
résultats sont identiques dans la mesure où nous observons également des deficits en 
hétérozygotes  très  importants et significatifs,  dans  les  trois  bancs et à quasiment  tous  les 
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locus  $Tableau 11-1 1. La diff6rence  tient  cependant  au  fait  que les valeurs de f i s  des  trois 
bancs sont  plus  importantes en moyenne que les donnites de 4992. 
Nous allons done essayer de determiner si les hypotheses précedentes peuvent 
des allQles nuls 
S'il existe  des allGles nuls et donc p a s  de déficit r6el en h6t&rozygotes, les individus 
homozygotes p6ur ces all6les nuls devraient Gtre visibles puisqu'ils correspomdent 6 des 
individus ne pr6sentant aucune bande. II faut  cependant estimer la  frequence d'all6les 
ble d'induire les effets obsew6s afin de dQterminer si cela est raisonnable. 
Lsrsqu'un a116le nul esi pr6sent en frequence pa la frgquence d'homo 
attendu SerCl insi. les hetéro otes portant l'all6le nul  seront pris p u r  des 
oies et seront responsables du deficit mesure r le Fis. Or ces hefkro 
seront en fr6quences %p(l-p). On aura donc p(I-p)=Fis. Si p est faible cela donn 
Donc pour expliquer un ~s de 0.2 il faut  que p=0.1 et donc que fl soit 6gaI B 0.61. Sur 
l'ensemble des individus analyses sur les cinq locus ROUS n'avons p a s  observé un seul 
individu homozygote nul. L'absence d'homozygotes nuls pourraient &re due 6 des contre- b 
selections contre eux. Ils seraient alors en frequences bien inf6rieures d . Cela suppose 
donc des  pressions de sdections  fortes ou des taux de mutations deves (Fsttz, ISM>. 
* 
L'aneuplokiie est une hypothGse qui suppose que certains allèles pour certains 
ghes  ne sont s exprim&. Dans ce cas particulier des all&s nuls il faut egalement 
supposer  des pr ions de selection  importantes. Cela est peu raisonnable. 
refutable  autremeni que r 1'6tude de croisements eontr 
Nous pouvons done rejeter I'hypothGse des allGles n bien  qu'elle  soit diffiilement 
Hypothiise des  croisements entre apparent& ou de I'homogamie 
D'un point de vue biologique. les conditions de reproduction des poissons en 
gtin6ral e l  des poissons marins en Bticulier sont mal connues car difficiles d observer 
directement. On pense que les femelles rejettent leurs  oeufs  dans  la cslsn~e d ' a u  et que 
les mdes aspergent  ces  oeufs de leur  sperme. I I  est donc tres  difficile  d'imaginer  la  moindre 
possibilite permettant aux poissons de se reconnaTtre entre eux, rticuli&emenf chez les 
espGces où la reproduction  fait  intervenir de tr& grands nombres  d'individus. II est donc 
classiquement  admis que les poissons se croisent au hasard (Wooton, 199%). Pourtant Bone 
5) rapportent que chez au moins deux espGces de poissons d'une grande 
importance  6conomique des comportements de reproduction  complexes  ont &te 
' observes. Chez le haddock. p a r  exemple, le mdle  fait  une  cour  complexe  autour de la 
femelle, les deux individus se tournant l'un autour de l'autre. Chez le hareng, qui, d la 
difference des autres  clupeidés, pond des oeufs  benthiques.  le mâle et la femelle 
interagissent &galement fortement. L'existence de tels comportements pourrait indiquer 
que contrairement B ce qui est classiquement  admis, les croisements ne sont p a s  
complètement  aléatoires. II est cependant  difficile de déterminer  dans  quelle  mesure  ces 
comportements  peuvent  effectivement  favoriser  des  croisements  entre  apparentés.  Par 
ailleurs, comme les sardinelles pondent des oeufs pendant presque toute I'annee et 
semblent  relativement  opportunistes, iln'est p a s  ais6  d'imaginer un mecanisme qui pourrait 
engendrer de tels  déficits. 
A un autre  niveau,  les  croisements  entre  individus  apparentés  necessitent  que  ces 
individus  ou bien  ne se quittent p a s  (en  restant par exemple  dans  les  mëmes  bancs)  ou 
bien soient  capables de se retrouver  pour se  croiser. 
Ces  deux  hypothèses. ne semblent  guère  plausibles car les  bancs ne sont p a s  des 
structures  stables 6 courte  echelle  temporelle. II est donc difficile de croire  qu'ils  le  seront 
sur  plusieurs  mois  ou  plusieurs  annees. II est  &galement  très  improbable que les  sardinelles 
puissent  se  retrouver dans le milieu  marin de façon si precise  que  les  individus  apparentes 
se croisent  ensemble. 
D'un point de vue théorique, on peut expliquer une valeur de Fis par l'existence 
d'une  certaine  proportion de croisements  entre  individus  apparentes. Un résultat  classique 
de la genetique  des  populations  est  ainsi que  la  relation  entre Fis et le  taux 
d'autofécondation dans  une  population  est  la  suivante : 
Fis=s/(2-s) 
ce qui donne 
s=2Fis/(l +Fis) 
Si cette hypothèse  est  correcte,  les  différences  entre  locus  sont  uniquement  dues à 
des variations autour de la valeur moyenne. Pour expliquer un Fis moyen de 0.2, il faut 
donc un taux d'autofecondation  de s=0.3. C'est à dire 30% d'autofecondation. Sachant 
que les  poissons  ne  peuvent  s'autoféconder cela signifie que les  sardinelles  se  reproduisent 
en moyenne  avec  des  individus  présentant 30% de leur  genome  en  commun,  c'est b dire 
au moins  des  demi-frères  ou  des  oncles, Si nous  prenons  les  valeurs de Fis des  trois  bancs 
(Fis=O.3) cela donne un taux de 46% et  donc des  croisements  pratiquement  entre  frères et 
soeurs. 
Dans  les  deux  cas cela est  difficile à croire. 
L'hypothèse de I'homogamie stipule que les individus se reproduisent avec des 
individus  leur  ressemblant  pour un caractère  particuiier. Une telle  hypothèse  est difficile à 
admettre pour les raisons déjà évoquées mais également parce  qu'elle  ne  devrait p a s  
engendrer d'écart sur tous les locus analysés, à moins qu'ils ne soient tous liés aux 
caractères de choix de partenaire, ce qui est  très difficile 6 admettre. 
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II semble donc improbable  que de tels  comportements  (homogarnie  ou 
croisements entre apparentes) puissent 6 eux seuls e pliquer les niveaux de deficits en 
h6t6rozygotes que nous  avons obsew6s. 
Cette hypothese  suppose  qu'il  existe  des  ous  groupes B l'intérieurs de nos 
t5chantillons et que ces sous-groupes  ont  elifferenci&. cepter une telle hypothese 
revient 6 dire  que les Fis sont des Fst. Cela revient  donc B admettre qu'il  existe  des Fst de 
0.09 6 0.30 dans chaque  Qchantillon alors que le Fst entre les  regions est de 6.067, soit plus 
de 4 O fois moins que le plus petit de ces Fst. Cela n'est  uese  possible. 
II faudrait supposer  qu'il  existe  des  groupes de poissons  restant  ensembles et formes 
6 partir d'un petit nombre de g6niteurs.  Nous  avons  vu que cela n'&tait p a s  le cas  pour  des 
banes form& de jeunes  individus, cela est donc  encore  moins  probable  pour  des  individus 
adultes. 
Hypofhke de la selection 
Cette hypothese est bas6e sur I'idee qu'il  pourrait  exister une sQlection contre les 
otes. Rappelons que ces deficits s nt plus importants dans les n c s  form& de 
ue dans les 6chantillons de 1 qui  sont form6s d'adultes. Or ces deux 
ph6nom6nes  (deficit  d'hétrozygotes et hisse  de  ce d&ficit avec I'Bge des  individus) ont 
déje et& observ6s chez de nombreuses  esp&ces  d'organismes  marins  (Koehn et al., 1973 
chez Modiolus demissus : Koehn et al.,1976 cher la  moule Mytilus edulis : Zouros et al., 1980 
chez  I'kuitre plate 0sfe.a eddis). 
II est difficile de trouver un m6canisme qui puisse simplement expliquer que les 
gotes  soient  moins  viables  dans les premiers  stades de d6veloppement. Blanc et 
Bonhomme (19871 pensent cependant  que des  s6lections contre des  individus  formes de 
g&nomes "top" differents  (et  donc  het6rozygotes)  pourraient e pliquer  les resuttats 
observes. Les otes homozygotes pourraient ainsi Btre seleetivement favoris 
raisons  purement  mol$culaires.  Chez la palourde,  pourtant, Borsa et a/. (I I )  trouvent que 
les deficits sont plus importants chez les adultes que chez les jeunes. Par ailleurs il faut 
ensuite expliquer comment la variabiliie peut se maintenir si les hetkrozygotes sont 
contresélectionn& aux premiers stades. Chez de nombreux bivalves, des selections en 
faveur des hétérozygotes chez les individus plus 6gés ont et6 mises en 6vidence et 
expliquent que cela soit  possible.  Ainsi,  les  individus  h6térozygotes  semblent  presenter  des 
taux de croissance plus elevés que les individus homozygotes (Singh et Green, 1984 : 
David, 1993). Chez  les  poissons de telles  études  d'analyse de la  croissance en  fonction de 
I'hetérozygotie  n'ont p a s  éte menées. II est intéressant cependant de remarquer  que  chez 
la sole Soleer vulgaris le meme  phénomène  ait été observe p a r  Kotoulas (1989). Chez le 
loup, Dicenffarchus labfax, Garcia de Leon ef al. (soumis) ont egolement observé des 
déficits en hétérozygotes. 
Le problème  des  hypothèses  sélectives  est  qu'elles  sont  difficiles à demontrer. Par 
ailleurs, de très  faibles  niveaux  peuvent  expliquer  n'importe  quel  signal  génétique  observé, 
dès qu'il  est  faible.  Autrement  dit,  la  sélection  est à la  fois  l'hypothèse de rechange  que  l'on 
invoque quand les autres ne sont p a s  satisfaisantes et celle qui est la plus difficile à 
demontrer  (voir  par  exemple  Manly, 1985). 
' II existe cependant dans le cadre de cette problematique des arguments forts en 
faveur de pressions  selectives à certains  stades de developpement  (relation heterozygotic- 
croissance). Cette  hypothèse est donc skduisante. 
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Une dernière hypothèse qui mérite d'être 6voquee est celle des probEmes de 
lecture  pouvant  engendrer  des  deficits  en  heterozygotes. 
Lorsqu'un individu est homozygote, pour ACP par  exemple, il prksente une seule 
bande correspondant soit à l'allèle  rapide, soit à I'all3le  lent.  On peut  donc penser  qu'un 
tel genotype est facilement  identifiable.  Quand  l'individu  est  h&t&ozygote, il possede  les 
deux  allèles. II presente donc les  deux  bandes  precedentes  ainsi  qu'une  (ou  plusieurs,  selon 
les  locus) bande intermediaire.  Cela  pourrait  faire  que quand des  individus  sont  d6grades. 
le  lecteur  ait  tendance à kliminer  les  heterozygotes  (car  apparement  'd6grad6s')  tandis 
que  les  homozygotes  seraient  conservks. II est donc  important de savoir si le  lecteur  est 
'pouss6' à creer  des  deficits  en  het6rozygotes. 
En premier  lieu,  on peut  chercher à correler  les  valeurs de Fis au  niveau  de lisibilite 
des  locus. On peut  ainsi,  separer les locus en trois  groupes : ACP et FDP-2 etaient  difficiles à 
lire,  tandis que &PGDH et FDP-1, SDH &aient  faciles à lire.  On  devrait  donc  observer  que 
ACP et FDP-2  produisent  les  plus  hautes  valeurs de Fis. Le tableau Il-9A montre 
effectivement  que FDP-2 Cree  les  plus  hautes  valeurs de Fis en 1992. Mais ca n'est p a s  le 
cas  d'ACP, et ce n'est p a s  le cas de FDP-2 pour  l'analyse  des  bancs de 1994  (Tableau 11-12), 
II se pourrait  donc  que  dans  !'analyse  des  donnees de 1992 le  locus FDP-2 doive  ëtre  retire. 
Or, son  retrait  ne change rien,  ni à la  significativite  des Fis, ni à la differenciation en  Afrique 
de l'Ouest (Tableau 11-98). Ainsi, le fait que certains locus soient plus lisibles que d'autres 
n'est p a s  responsable. 
Un deuxième  point  est  que  la  valeur  absolue  d'un Fis est necessairement  liée  aux 
fréquences relatives des allèles présents dans la populations. Cela est trivial mais nous 
allons  voir  que, d'un  point de vue  pratique. ceia pourrait  expliquer  des  valeuis'importantes 
de Fis. En effet, trois  des cinq locus  prësentent un allèle  très  majoritaire  et un ou  deux  allèles 
relativement rares. Cela signifie que le nombre absolu d'hétérozygotes attendus est 
relativement faible (environ deux fois le nombre d'homozygotes rares). Ainsi une erreur 
absolue de lecture  n'aura p a s  les mëme  effets sur la  valeur du Fis. En d'autres  termes, si on 
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neglige 5 h6t6rozygotes "d&radW cela n'aura p a s  la meme poids  pour FDP- 
ACP. Donc, si nous  avons un tel phenormène nous  devrions  avoir,  pour  des  locus de m&ne 
niveau de lisibilitg,  des  niveaux  differents de Fis selon les frequences  relatives  des allt5les. 
Effectivement. on p rrait etre convaincu p a r  ce9-k hypsth&s car FDP-2 possede un fis 
2 (Tableau Il-9Al. Ce n'est pourtant p a s  le cas pour les 
leau 11-12!>. On  devrait 6galernent, selon cette theorie.  penser que SDfl 
possgdera des  valeurs de Fis plus  petites que celles de &PGDH ou F D F I ,  or ce n'est p a s  le 
cas, ni en 9992, ni en 1 4 QTableaux 11-98 et 11-121. En d'autres termes, m5me si cette 
hypoth&se est interessante,  elle ne semble p a s  expliquer ce que nous  observons. 
fin de v6rifier quel  effet  engendre  I'6limination de certains  individus  difficiles d lire 
sur les valeurs de Fis, nous  avons  retire de l'analyse  tous les individus qui n'&aient p a s  lus 
pour au moins  trois  des cinq locus  (Tableau 11-13, bancs  dits  @vides").  Nous  n'observons  alors 
quasiment aucune  difference avec le tableau 11-92. Cela  montre  que le fait de retirer  des 
individus  "difficiles"  sur un critere aussi objectif que  possible (la non r6petabilite de b lecture 
sur plus de deux  locus% ne fait p a s  disparaÏtre  les [Fis. utrement dit nous  n'avons p a s  et& 
"poussW d lire plus d'homozygotes  que d'h&t&rozygstes, chez les individus  "difficiles'. 
En d'autres termes, ~ U C U R  problerne technique ne peut expliquer simplement les 
resultafs que nous observons. Cela montre que ces d6ficits sont reels meme si nous ne 
pouvons p a s  ignorer Phypsth&se que nous les avons peut-elre surestimh pout- eerfains 
locus.  mais probablement pas pour  tous. 
V) CONCLUSION 
La comparaison  entre  les  deux  espèces  n'est p a s  facile  car  elle est  très dépendante 
des systèmes enzymatiques analysés. Il est certes clair que S. maderensis présente une 
variobilit6 gknetique importante  mais  le  statut de S. aurita doit  ëtre analysé avec d'autres 
marqueurs moins sensibles à la  dégradation. Nous savons en effet  qu'au  moins un locus 
(ACP)  presente  une  forte  variabilité. 
Le niveau de différenciation  observé  chez S. maderensis est faible alors  que  I'espece 
est peu migratrice, au moins apparemment. Cette faible différenciation peu avoir des 
causes  &entes (de fonctionnement,  donc)  ou  plus  anciennes  (historiques). 
Nous disions dans la partie concernant la biologie des deux espèces qu'il était 
difficile de prkvoir laquelle des deux sardinelles prksenterait la plus  faible  différenciation 
génétique. La comparaison  n'est p a s  possible  puisque  la différenciation  génétique de S. 
ourita n'a p a s  pu ëtre analysee. En revanche, les résultats sur S. maderensis posent le 
problème de la  differenciation  chez  un  clupeid&  marin. Les  réponses peuvent  prendre la 
forme d'au moins deux alternatives. Ou bien les tailles de populations de S. muderensis 
sont tellement grandes que la differenciation genktique ne peut se mettre en place 
même avec un isolement réel des groupes de reproduction. Cela souligne alors la 
différence que nous évoquions en Introduction entre unité de reproduction et unite 
génétiquement  homogène.  Ou  bien  les  populations de sardinelles. dont  on pense  qu'elles 
sont  distribuees de façon continue,  échangent  effectivement  des  individus.  Ces  &changes 
peuvent se faire de proche en proche et engendrer un continuum génétique presque 
homogène, depuis le Congo jusqu'en Côte d'Ivoire mais p a s  nécessairement jusqu'au 
Sénégal. 
II est egolement possible  que  l'histoire de I'expèce  soit  responsable p a r  ailleurs de 
cette faible differenciation de S. maderensis. Si l'aire de répartition actuelle a et6 
recoloniske  récemment  (après  une  glaciation) il sera  nécessaire  d'échantillonner  dans  des 
régions où les  tailles de populations  sont  plus  rkduites  pour  avoir  subi  les  effets d  la dérive. 
Quoi  qu'il en soit  les  niveaux de différenciation  observks  sont  faibles et necessitent 
- .  
que  des  marqueurs  gknétiques  indépendants  confirment ce rksultat. 
Les déficits en hétérozygotes  que  nous  observons  chez S. muderensis confirment  des 
résultats observés chez d'autres espèces de poissons ou de bivalves. Ils ne sont p a s  
artéfac?uels  .même si des  biais  purement  techniques  ont pu les accroÎtre. Nos 
échantillonnages  ont  permis de montrer  que  ces  déficits  ne  semblent p a s  dus à un effet 
Wahlund ou à des croisements entre apparentés. II est en outre probable que des 
phénomènes  électifs  créent  ces  effets.  Aucun  mécanisme  clair  ne  nous  permet 
cependant d'expliquer ce résultat. II est 
nucleaires moins soumis 6 la selection qu les alloqmes si nous voulons comprendre 
comment les banes de sardinelles se forment et comment  des  effets sélectifs (ou autres) 
engendrent un tel signal  g6netique. 
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TROISI~ME PARTIE : 
DEUXIÈME APPROCHE GÉNÉTIQUE, 
L'ANALYSE DU GÉNOME MITOCHONDRIAL 
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INTRODUCTION :PRÉSENTATION DU PLAN 
Cette troisième partie  présente les données  obtenues  sur I'ADN mitochondrial sur  les 
deux espèces de sardinelles. On verra qu'à l'inverse de la première partie ce sont les 
données concernant S. ouritu qui sont les plus développées. Cela est dü 51 la faible 
variobilit6 détectke chez S. maderensis au cours des premiers tests que nous avions 
effectués. La suite devait montrer que la situation n'était p a s  aussi simple. Par ailleurs, 
l'espèce de plus grande  importance  économique se trouve  ëtre S; uun'tu. 
Nous  commençons cette troisième  partie  par  une  prksentation  gE3nkrale de I'ADN 
mitochondrial  ainsi  que de sa place  en genetique  des  populations. Cette partie nous a 
semblé  nécessaire car en dehors  des  gkneticiens I'ADN mitochondrial  est  relativement  peu 
connu.  C'est  egolement  la  raison  pour  laquelle  nous  avons decide de commencer pa r  un 
historique et un rappel de quelques  données de base  sur  les  mitochondries. 
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I )  LE GENOME MITOCHONDRIAL, HISTOIRE, 
INTERETS 
A) LES MITOCHONDRIES 
L'histoire  des  mitochondries  remonte  aux  années  1850.  C'est en effet  entre 1850 et 
1890 que de nombreux cytologistes decouvrent et observent dans le cytoplasme des 
cellules  qu'ils 6tudient de petits  &ments  granuleux  ainsi que des  inclusions. On attribue à 
l'&poque de nombreux noms et fonctions variees à toutes ces inclusions. On pense 
aujourd'hui que de nombreux  cas  furent de simples  artefacts  d'observation.  mais  on  sait 
également que certains de ces  granules  étaient  effectivement  os  actuelles 
mitochondries. 
Même s'il est  difficile de l'affirmer,  Kolliker  semble  être  le  premier à avoir deait des 
granules  dans  le  sarcoplasme de cellules de muscle  strié et à les  avoir &tudi& de manière 
systkmatique pendant de nombreuses  annees à partir de 1850. II fut kgalement le  premier, 
en 1888, à isoler  ces sarcosomes de la structure  cellulaire, à partir de muscle  d'insectes où 
ils etaient  particulièrement  nombreux  (Lehninger.  1964). 
Dans  ces  mëmes  annees  1880,  Flemming  mit en  evidence des  tructures 
filamenteuses  ou filu à I'interieur de nombreuses  cellules.  Cependant, ce n'est  qu'en  1890 
qu'un proc&d& de coloration relativement spkifique de ces granules sera, pour la 
première fois, mis au point. C'est à cette &poque kgalement qu'est fait le premier 
rapprochement  entre  mitochondries  et  bacteries. Près de dix ans  plus tard deux  nouvelles 
techniques de colorations plus specifiques seront mises au point independamment p a r  
Benda et Michaelis. Le premier introduisit pour la première fois le terme mitochondrie.à 
partir des mots grecs mitos, le filament et chondros, le grain. Quant à Michaelis, il 
dhontra que les mitochondries etaient capables d'induire des phenom5nes d'oxydo- 
réduction à l'intérieur de cellules  vivantes  (Lehninger, 1964). 
Pourtant, au cours  des  annees  qui  suivent beaucoup  voient  dans  les  mitochondries 
le siège de l'information  hkreditaire. En effet si l'ADN nuclkaire  a &e d6couvert  en 1869 p a r  
Miescher (Li et  Graur,  1991).  l'idée de son  &entuel  rôle  dans la transmission  des  caractères 
genetiques, bien qu'6voqu&e, est vite abandonnke au profit des proteines puis des 
mitochondries.  Peu b peu  on découvre;en ce debut de siècle, que  le  nombre,  la  taille  et 
la  position  des  mitochondries  dans  la  cellule  est  souvent  i'expression de I'&tat nutritionnel  et 
endocrine de  cette dernière. Puis, ce qui  avait  été  annonce  par Kingsbury en 1912 se 
confirme : la mitochondrie  semble  plus  jouer un rôle  dans  les  fonctions  metabolique  ou 
respiratoire  qu'héréditaire. Le rdle  génétique  des  mitochondries  est peu à peu abandonne. 
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Le reste de l'histoire  des  mitochondries se fond alors dans celle déje ancienne des 
recherches sur la respiration (Lehninger, 1964. Au cours des decennies qui vont suivre 
l'effort portera sur  l'isolement des mitochondries,  des  enzymes qui les constituent  et  jouent 
un rdle dans  la  respiration  et  enfin sur la description de leur  structure.  Nous  ne  delaillerons 
p a s  cette approche  qui ne  nous  interesse p a s  directement. B\Jotons juste  que  c'est en I946 
mise PhypsthGse que les mitochondries puissent avoir leur propre mat6riel 
genetique,  independant du gbnorne  nucleaire. II faudra altendre 1964 pour que cet ADN 
soit enfin is016 et caract6ris45  chez un champignon. Neufospora (in Berkatoff et CI/.# 1667) et 
ans encore  pour  qu'il le soit chez un vertt5ba6,  le poulet (in Grivell, 1983). 
Les mitochondrie$ sont des organites prgsents dans 1% cytoplasme des cellules 
eucaryotes.  Ovales ou vermiformes#  leur  taille st d'environ 6.5 micron de diametre sur 1 b 5 
;nierons de tong (~erkatoff et al.. 1967 : GriveIl, 1983). C'est B peu pres ta taille  des 
actuelles. A la  difference de ces dernieres  cependant, elles possgdent  deux  membranes 
dont une  membrane  interieure très replike. Les mitochondries  ont le site de b 
phosphorylation oxydative qui est la première source d'ener ie de la cellule  eucaryote. 
Selon les cellules, leur nombre varie de quelques mitochondries B plusieurs centaines. 
Quelques  cas  extremes sont &galement  connus  comme  certains  protistes qui possèdent 
une seule mitochondrie geante (in Purares et al.. 1 2) ou de nombreuses amibes et 
ovocytes qui peuvent en posseder plusieurs  dizaines  ou  quelques  centaines de milliers (in 
Berkdoff et al., 1967 : Puwes et al., 1921. Plus la demande en energie de la  cellule sera 
grande plus le  nombre de mitochondries sera important ( vell, 4983). Malgr6 leur petite 
faille elles representent '18% du volume cellulaire dans les tocytes (in Berkatoff et al., 
19671. 
Les mitochondries ont une  fonction principle qui est la production d'6nergie. C'est 
en effet au niveau de la  membrane  interne  tr&  replike que se d6roule la phosphorylation 
oxydative. Cette derni&e  permet la r6gknkration d'adenosine tri-phosphate ( 
d'schosine di-phosphate (ASP) par l'oxydation de certains  m6tabolites. Ceci se fait p a r  
I'0CtiOR d'une serie de transporteurs  d'6lectrsns loges dans la membrane  interne  qui vont 
amener  les  electrons  perdus p a r  les  m&abolites  jusqu'B l'accepteur final, l'oxyghe. C'est 
donc cette respiration qui va constituer la principale source d'ATP dans les cellules 
aerobics. Pour  donner  une idee de l'avantage que  procure la presence de mitochondries 
dans une  cellule il suffit de rappeler  que la fermentation,-lactique.par exemple,  permet la 
formarion de 2 molécules d'ATP d partir d'une molécule de glucose contre 36 pour b 
respiration. 
Les mitochondries  ont  un  certain nombre de similitudes avec les bctkries. Similitude 
de taille tout d'abord. Les mitochondries sont &galement capables de mouvements : leur 
distribution dans le cgAopl0sme semble homogène en période normale alors qu'on les 
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trouve  agglutinées  autour  des  globules  lipidiques  lorsque  l'organisme  est en état de jeüne 
(Berkaloff et O/., 1967). Les mitochondries  sont  le  siège de synthèses  profeiques et 
possèdent  une  molecule d'ADN. Cet ADN mitochondrial  est,  comme  chez  les  bacteries, à 
quelques exceptions près, une molecule unique, circulaire, double  brin  et sans histones. 
Chez  les  bacteries  capables de realiser la phosphorylation  oxydative  (bacteries aerobics) 
les enzymes de la chaÏne respiratoire se trouvent dans la membrane plasmique. Par 
ailleurs, les mitochondies possèdent leurs propres ARN ribosomaux et ARN de transfert, 
differents de ceux du noyau. En outre,  les  mitochondries  se  divisent comme les  bacteries 
pour  en  donner  deux  nouvelles.  Ceci  est  bien sûr vrai  pour toute cellule  mais  ne  l'est p a s  
pour  les  autres  corps  cytoplasmiques  exception  faite  des  plastes.  Ces  nombreuses 
similitudes  ont  fait  postuler  une  origine  bacterienne  pour  les  mitochondries. Les ancêtres 
bacteriens  des  mitochondries  auraient  ainsi 6t6 integres b des  cellules  plus  grosses  qu'elles 
il y a environ 2 milliards  d'annees, &poque de l'apparition  des  premieres  cellules 
eucaryotes. Cette  capture aurait  permis à la  cellule  hôte de profiter de l'augmentation de 
production d'ATP tandis  que  les  mitochondries  auraient  ainsi  trouvé un  abri ainsi  que  les 
substrats necessaires à leur multiplication. Ce qui a pu ëtre au depart une predation 
avortée  ou un parasitisme  est  devenu la symbiose  que l'on  connaÏt  (Berkaloff et al., 1967 ; 
Grivell, 1983 ; Li and Graur, 1991 1. Li and  Graur (1991) rappellent  tout de même  que  l'origine 
symbiotique  n'est p a s  la seule  hypothèse  qui ait et6  avancee. Pour  Cavalier-Smith (1975) 
notamment, leur origine pourrait ëtre nucleaire. L'ADN aurait alors 6te emprisonne dans 
une  membrane  hors du noyau.  Nous  ne  discuterons p a s  la validit6  d'une  telle  hypothese 
qui est  largement  abandonnee. 
Nous allons maintenant revenir au genome mitochondrial proprement dit et plus 
exactement à l'ADN mitochondrial animal qui est sensiblement different de celui des 
végetaux. 
. -.  . . . .. 
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L'ADNmt animal est un g$nome relativement  simple : c'est le genome  connu  le plus 
simple B l'exception de celui des virus. Cette simplicité alii& d sa petite taille. son 
abondance et son mode de transmission.lui ont valu un grand  succ&  depuis  maintenant 
plus de quinze ans en &-&tique des populations.  Relativement  facile d isoler et &tualier, il 
a rapidement  trouve sa place dans  tous les domaines de la biologie des  populations et de 
I"6volution (Brown et a/., I679 : Brown, 168% : Wilson et al.* 1986 ; ise. 1886 : Boursot el 
Bonhomme. 1986 : Moritz ef al., 9987 : Ovenden, 1990 : White et O/., 1 
; Simon el a/.# 1 
Nous commeneersns kcrire  l'organisation de I'ADNmt animal, ses modes 
d'evolution et de transmission avant de voir ce qu'il a pu apporter à la biologie des. 
populations. Nous insisterons gaeirticuli&ement sur la region de contrdle car c'est sur elle 
qu'a pod6 notre effort d'analyse. 
Taille 
DNmt animal se pr6sente. presque toujours, comme une rnolecule circulaire 
double brin dont la  taille  varie entre 44 et 40 O00 paires de bases (pb) environ  (Moritz et 
1987 : Boore et  Brown. 4994). Aucune  correlation ne semble exister  entre  l'appartenance 6 
un groupe taxinomique pariiculies e1 la taille du gBnorne mitochondrial. Les vertkbr& 
pr6senten.t cependant une moins grande  6chelle de variation. Ainsi. on trouve  chez ces 
derniers des tailles allant de 16 6 19 000 pb tandis que chez les nematodes. chez les 
insectes ou les mollusques,  touPes les tailles sont obse~6es. Chez le seul genre Bmsphi/a 
I"6tendue des tailles est de l'ordre de celle sbsew6e chez les mammiferes  (Brown, 1985 : 
Moritz et al., 19871. Les  plus grands g&nomes rnitochondriaux  connus  ont &te observes cher 
des mollusques  (Meyer, 4993 ; Boore et Brown, 1994). 
La taille de I'ADNmt animal est bien inferieure 6 celle des genomes  mitochondriaux 
des  vegetaux (de 40 000 6 2 500 O00 pb), à celle des plus  petits  genomes  bacteriens (650 
600 pb) et encore plus negligeable face aux genomes nucleaires des animaux qui 
possèdent de 50 millions 6 quelques  milliards de pb.  L'Bchelle de variation de taille  entre 
les ADNmt des  animaux est bien  inferieure b celle observee entre les ADNmt vkgetaux ou 
entre les ADN nucléaires.  L'ADNmt le plus  court  est à peine 2 6 3 fois plus court  que I'ADNmt 
animal le plus  long.  D'un  point de vue &volutif,  on  explique en general cette petite  taille 
p a r  un avantage réplicatif : plus un ADNmt sera court,  plus il se multipliera  vite  et  dominera 
les populations rnitochondriales intra-cellulaires, et plus il aura donc de chance d'être 
transmis. Le fait que cette simplicité se retrouve aussi au niveau de l'organisation et du 
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FIGGRE 111-1 
Organisation genbrale de I'ADNmt des vertebr6s et de la drosophile 
COl,ll et I I I :  sous-unit& I, II et III de I' enzyme  cytochrome oxidase : Cytb : cytochrome b : ND1.2, 3. 
4, 4L. 5 et 6 : sous-unit& 1, 2.3,4, 4L. 5 et 6 de l'enzyme NADH d6shydroghase : A6.8: sous- 
unités 6 et 8 de l'enzyme ATPase : OH et OL: origines de replication du brin  lourd et du brin  Ihger, 
respectivement : OR : origine de r4plication : les majuscules entourant I'ADNml indiquent des 
genes codant pour les ARNt : s-ARNr.  I-ARNr : g h e s  codant pour  les petite et grande  sous-unites 
des ARN ribosomaux : Les  flkches  indiquent  le sens de la transcription. 
D'après Clary  et  Wolstenholme (1985) et  Anderson et al. (1981) in Simon el al. (1994) 
LN 28 e 
-3 
HN26 Region  centrale Region riche 
mnsewke en A+T 
FIGURE 111-2 
Organisation simplifiee  de la rbgion de contrble de clupeid6s 
e>'apr&s Lee e! al ,  (1 995) 
La region riche  en +T fait environ 150pb chez le hareng etn 100 pb chez  deux  aloses 
Les  deux  amorces  LN20 et HN20 sont  positionnees 
A R M - F  : ARN de transfert  de la Phenylalanine : ARNt-F' : ARN de transfert  de la Proline ; 
ARM-T : ARN  de tfansfefl de la Tyrosine : CykB : &ne du cylochrome b 
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fonctionnement du génome  mitochondrial  (voir  plus b a s )  est  aussi  considére comme un 
facteur facilitant et accélérant la transcription. La simplicité du génome mitochondrial 
peut  aussi tout simplement  s'expliquer  par  son  origine  bactérienne. 
Organisation générale 
Quelques  genomes  animaux  ont &te entièrement  séquences  ou  caracterises.  C'est 
le cas de plusieurs espèces de mammifères, insectes, nematodes, echinodermes et 
mollusques ainsi que d'une seule espèce de crustac& d'oiseau, d'amphibien et de 
cnidaire  (Saccone,  1994).  Chez  les  poissons  deux  genomes  complets  ont et6 sequences : 
celui de la carpe Cyprinus carpi0 (Chang et ol., 1994) et  celui de Crossostorna lacustre 
(Tzeng et al., 1992).  Chez  les  poissons  toujours,  d'autres  genomes  mitochondriaux 
commencent à ëtre  bien connus  et  caracterises,  mëme s'ils ne  sont p a s  encore 
entièrement  sequences.  C'est  le  cas de la morue Gadus rnorhuo (Johansen et al., 19891, 
de l'esturgeon Acipenser  transmonfanus (Gilbert et al., 1988). du saumon atlantique Salrno 
solar (Davidson et al., 1989). ainsi que celui du loup européen Dicentforchus labrax 
4Venanzetti et al., 1994). 
On  a  ainsi  mis en évidence  une  grande  conservation  tant  dans  l'ordre  que  dans  le 
nombre  des  gènes : 
II y a chez presque tous les metazooires connus 37 gènes codant pour 13 
protéines,  deux ARN ribosomaux (ARNr) et 22 ARN de transfert  (ARNt)  (Figure 111-1) 
L'arrangement de ces gènes est très compact avec très peu de sequences 
intergeniques  toujours  très  courtes. II existe  des  gènes  transcrits  sur  les  deux brins et certains 
gènes  sont  même  chevauchants. Les  introns  sont  absents tout  comme les  pseudogènes. 
On retrouve une seule region importante non codante : la region de contrôle. 
Cette  région  comprend  le  site  d'initiation de la replication  du  premier  brin  réplique  (le brin 
lourd  chez  les  vertébres)  ainsi que les  deux  promoteurs de la  transcription  des  deux brins. 
Elle est aussi caractérisée p a r  la présence de séquences apparemment sans fonction, 
autre  que  structurale. 
Les  gènes  des ARNt sont  disperses  sur  la  longueur de la  molecule. 
Dans la plupart des cas, les genomes font entre 15 et 17 kb. Les differences de 
longueurs  obsenrees  chez  certaines  espèces  sont  en  géneral  dues à des  repetitions de 
fragments  situes  dans  la  region de contrôle. 
Ainsi, à l'exception des  regions  non  codantes, la molécule  est  organisee de manière 
très &conornique,- tellement Etconornique que ce génome ne suffit p a s  à rendre la 
mitochondrie auto-suffisante du point de vue ggnéiique. C'est en effet le noyau qui 
synthétise la majeure  partie des enzymes et protéines necessaires à toutes les fonctions 
métaboliques  dont les  mitochondries  sont le siège  (Moritz et al., 1987). C'est  egolement au 
niveau du noyau que sont codées les enzymes qui permettent la réplication et la 
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?ranscription de I' DNmt ainsi que celles qui s'associent aux ARNr pour constituer les 
ribosomes (GriveII, 1983 ; Brown. 4 9851. 
L'ADNmt poss&k des sp6cifieites  selon les organismes. On connaît ainsi  deux  cas 
DNmt lingaires, chez l'hydre et la ram&& (Warrior et Gall, 1985 et Prichard et al., 
IWO, in Meyer, 1 3). Entre les phylu , l'ordre des gènes peut diffkrer sensiblement. Si 
l'ordre  dans  lequel les 37 ghes  sont organises est le mGme au sein de la majeure  partie 
s dont certains ont  diverge depuis plus de 350 millions d'ann&es. il existe des 
diff&ences  entre  les  marsupiaux et les rnammif&es  placentaires  (voir  Douzery, 1 
&alement tcsuvt5  chez les oiseaux  une  organisation  differente de l'ensemble des 
rnammift5res, amphibiens et poissons osseux. Entre l'abeille domestique 
une  mouche du vinaigre Drosophib yakuba des rearrangements  mineurs ont 
W&ce~nme~t* Boore et Brown (199 mis e n  $videnee de Ir& nombreux r&mangements 
entre  deux  mollusques. la mou1 edulis et le polyplacophore Katharina  tunicata. 
Cette dernière  espèce prksenle une  organisation  beaucoup  plus proche de celle  d'une 
drosophile. Enfin, on n'a trouve  que scaris suum (Saccone, 1 
1 ainsi  que  chez la moule Mflilus edulis (Hoffman et al., 499 
Entre les grands  plylums  (insectes, khinoderrnes. n6matodes et vert&br$s)  &tudies, 
des differences plus grandes ont 6316 mise en &Mence. On observe ainsi, chez les 
vert6ibres.  une forte asymktrie  entre les deux  brins  d'ADNmt.  On peut en effet reconnoitre 
un  brin  lourd  (riche  en  guanine  et  thymine, G f T1 et un  brin Eger. Cette disymetrie  semble 
moins r&pandue chez les inverfebr&. 
Notons enfin que le code gkn6tique des mitochondries est I&g&ement  different  du 
code unbersel et peut varier d'un taxon l'autre.  es diffkrences sont minimes mais un 
point remarquable est que toutes les ?ransitions en troisième position de codon sont 
silencieuses (in D~uzety~ 1941. 
La region de contrdle est la region non codante la plus longue de I'ADNmt. Sa 
structure  varie  d'un  groupe  d'organisme Sr l'autre.  Chez les vertkbres et les &chinodermes 
elle pr&sente  une  structure tr& particulière,  la  D-Loop  (pour Displacement-Loop ou  boucle 
de deplacement), qui n'a p a s  kt6 observee chez les insectes et nematodes. Cette boucle 
se forme pendant la r&plicatisn asymetrique de la mol&cule d'ADNm?; Au cours de la 
replication du brin  lourd,  une  structure en triple  brin se forme tandis que le nouveau  brin 
lourd est synthetise.  Le  brin  lourd parental va ainsi rester non apparik durant  presque  toute 
la replication. Or on sait que l'ADN simple brin est plus fragile et sensible 6 certaines 
mutalions spontanees (in Dsuzery, 4994). L'existence de la D-Loop pourrait ainsi 6tre à 
l'origine du fort taux de mutation de cette r6gion  (Brown, 1985 ; Moritz et al., 1987). 
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Du  point de w e  de la composition  moyenne,  la  région de contrôle  presente  une 
richesse elevée en adénosine et thymine (A et T respectivement) chez les invertebrés. 
Chez  les  vertébrés,  la  composition  en  base  semble  moins  biaisée. 
La region de contrôle  peut &re  subdividee  en  trois  domaines  assez  differents  (Figure 
111-2). Le domaine  central  fait  environ 250 à 300 pb  de long.  C'est le plus  conserve. II est 
particulièrement  riche en guanine  par  apport  au  reste de la  mol6cule. et c'est 
pratiquement  le  seul  qui  comprenne  des  repetitions  (GG)n, n allant de 3 à 6 (Saccone et 
al., 1993). Cette région semble impliquee dans la replication du brin lourd chez les 
vertebres  (Hoelzel et al., 1994).  Ces  observations  faites  principalement  chez  des 
mammifères  ont 6te confirmees  chez  les  poissons  (e.g.  Broughton et Dowling,  1994). 
Chez les vertébres, le domaine central est entouré de deux domaines hyper- 
variables de 350 pb environ. Le domaine L (left) appel6 aussi parfois domaine 1 (e.g. 
Wakeley, 1993) se trouve du  côté du gene de I'ARNt-Phe (ph&nylalanine) tandis que  le 
domaine R (ou  domaine 2) est adjacent à I'ARNt-Pro  (proline). Ce sont  eux  qui 
comprennent  la  plupart  des  éléments  regulateurs de la  replication  et de la  transcription. 
Ainsi les deux promoteurs de la transcription. des deux brins ainsi que l'origine de kr 
réplication  du  brin  lourd se trouvent  dans  le  domaine R chez  tous  les  mammifères  connus 
(Saccone et al., 1993). Malgr6  l'importance du rôle  que  peuvent  jouer  ces  regions,  elles 
sont  egolement  particulièrement  sensibles  aux  mutations  (substitutions,  déletions,  insertions) 
et évoluent  plus  vite  que  le  reste d la region  ou de la  molécule  (voir plus bas). 
Ainsi les  différences  structurales  les  plus  importantes  entre  les  ADNmt concernent les 
regions non codantes, et donc principalement la region de contrôle, qui cependant. 
jouent au moins en partie des  rôle  régulateurs  (Saccone,  1994).  Entre  espèces,  les 
differences  incluent  egolement  des  rearrangements  parfois  très  importants. 
3) EvoUion. t rammum . .  
a1Transmission et mutations . 
al) Hérédité mafernelle 
Les mitochondries sont presentes dans le cytoplasme des cellules, i l  est donc 
g&n&ralement  admis  que  I'ADNmt  est  transmis  uniquement  par  l'ovule qui  peut  en contenir 
plus de 100 000. Cette  héredite  maternelle  semble  assez  genérale  bien que l'on ne  puisse 
p a s  éliminer  totalement  une  éventuelle  participation  paternelle. En effet,  le  spermatozoide 
peut transporter entre une cinquantaine (Wilson et al., 1985) et une centaine d'ADNmt 
(Boursot et Bonhomme,  1986).  Des  observations  chez  la  souris  (rapportées  dans  Boursot  et 
Bonhomme, 1986) indiquent  que  certaines de ces  mitochondries  peuvent  pénétrer  dans 
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l'oeuf. C ependant elle IS y sont normalement d&tru%es. Des expkriences de croisements 
répétt5s entre des mBles d'une  espece de papillons  (genre Helistis1 portant  une  souche 
mitochondriale particuliere avec des femelles hybrides de cette espgce  et  d'une  autre 
espece mais prt5senl"ant une a u k  souche n'ont pas permis d'observer la moindre 
kontribution paternelle. Gyknsten et a/. (1985) ont effectue des croisements rep6tes 
similaires avec des individus hybrides entre us spretus et Mus musculus domesticus et 
estirnt5 6 moins de  un pour  mille la contribution  paternelle. 
Depuis, quelques cas de contribution ternelle ont &it5 d&rnontr&s. C'est le cas 
chez  la  souris OÜ Gyilensten el" al. (1 roklve un taux de l'ordre de 164. C'est 
&!galement le cas chez l'anchois Engraulis encrasicolus ( agoulas et Zourss, 1 
21 ont meme montre que cette contribution paternelle 
pouvait  atteindre I%. 
II semble cependant que l'on puisse  consid&rer# 6 quelques  exceptions pres, que 
DNmt est en général transmis p a r  la mère. Cependant certains  points  meritent d'etre 
discutés. 
Si l'on pretend  mettre en evidence une het&og&n$it&  inter-individuelle cela sera 
d'autant plus simple que chaque individu ne poss6de qu'un seul type de mol&cules 
DNmt. Etanl donne le nombre de cellules d'un  individu  (plusieurs  milliards) et le  nombre 
de mol6cules  d'ADNmt  dans  chaque  cellule cela est improbable.  L'h&t6!roplasmie &tant 
definie comme la pr&sence de plusieurs mol6cules differentes d'ADNrnt chet le meme 
individu, il faudra donc au moins que cette vafiabilite intra-indbiduelle soit ou bien 
mesurable  pr&cis&nent ou n@ligeable devant la  variobilit6  intef-individuelle. De plus. il est 
eeflain que I'h&t&oplasmie doit exister. au moins de fapn transitoire car quand de 
nouveaux  variants  apparaissent  dans la population les nouvelles  mol&cules  apparaToront 
necessairement ehei des individus portant une  mol$eule de s 
Pour mesurer l'importance  de cette diversite  intra-individuelle il faut donc extraire 
I'ADNmt de plusieurs cellules ou, d'un point de vue pratique, de plusieurs fragments ou 
tissus  chez le même  individu. Cela a et6 realis6 dès le milieu  des  ann6es  1970 (Potter et al., 
1975) sans grand  r6sultat.  Diverses  etudes ont alors et6  conduites sur diffkrents  organismes 
(homme,  vache,  souris  domestique,  drosophile,  voir par exemple  Excoffier, 1988 ou 
Taberlet, 1992) sans que les resultats ne soient toujours très convaincants. Les variants 
pouvaient  exister  mais ne p a s  ëtre mis en  évidence  du  simple fait des  limites  techniques. 
Pour donner un exemple, les techniques fondées sur le polymorphisme des sites de 
restriction n'analysent qu'une partie de la mol~cule t  peuvent donc passer 6 côté de 
nombreuses mutations (substitutions dans d'autres régions, courtes insertions et delétions 
invisibles p a r  migrations sur les gels). Le séquençage lui-même n'est p a s  exempt de ces 
problèmes  puisqu'il  existe  parfois  des  sites  pour  lesquels  le doute subsiste  (sites  non pris en 
compte) et que  I'hétéroplasmie  pourrait  expliquer. 
Ceci explique que I'hétéroplasmie ait rarement été detectee et que les cas 
d'heteroplasmie  certifiés  aient  principalement  concerné de longues  insertions et deletions 
et  rarement de simples  substitutions  nucleotidiques.  Pendant de nombreuses  annees. on  a 
ainsi  consideré  que  I'heteroplasmie &tait  un phenomène  mineur et  peu  repondu, tant QU 
niveau  individuel  qu'au  niveau  populationnel  ou  specifique.  Avise et al. (1987)  considerent 
ainsi  I'heteroplasmie 'of little impact in routine suweys of animal rnfDNA'. Maintenant, la 
situation  a  quelque peu evolue  puisque de nombreux  cas  d'heteroplasmie ont et6 decrits 
dans  les  populations  naturelles  ces  dernières  annees.  même si l s  premiers  cas etaient dejà 
connus il y O dix ans  (Solignac et al., 1984). Prenons un exemple : 
Chez l'esturgeon (Acipenser trammontanus), Brown et al. (1992) ont analyse 173 
individus issus de deux populations naturelles et trouve que 43% des individus étaient 
hétéroplasmiques. Ils ont  montre  que cette variabilité  était  due à la présence  d'un  motif 
répet6 de 82 pb se trouvant  dans  la  region de contrôle.  Ce  motif  pouvait  être rkpetk 
jusqu'à 6 fois,  certains  individus  pouvant  présenter  les six types  mitochondriaux.  Ces  auteurs 
se sont également intéresse au polymorphisme de restriction des mêmes individus. Ce 
polymorphisme mesure la présence de substitutions nucleotidiques p a r  I'absence ou la 
présence de courtes  sequences  specifiques  que  sont  les  sites de restriction  (voir  plus b a s  
pour plus de details). Ils ont  montre  que la probabilité de tirer  deux  molécules  d'ADNmt;-. 
différentes  chez  deux  individus  (hors de tout  phénomène  d'hétéroplasmie)  est d peu près 
la même que I'on s'intéresse aux sites de restriction ou à la longueur des moltkules. 
Autrement dit, la diversite  genique  en  terme de sites  ou de longueur de fragments  est du 
même ordre. Or la variabilité intra-individuelle semble nulle dans le cas des sites de 
restriction et est importante  en  terme de fragment  repetes.  Cela  signifie donc que,  dans  le 
cas de l'esturgeon au moins, la presence de plusieurs  molécules b I'interieur d'un individu 
est due à des phhomènes  de rearrangements,  transmis p a r  lignke  maternelle  et  non à 
une contribution  paternelle. Sinon,  on  trouverait  egolement de I'hetroplasmie sur les sites 
de  restriction.  Cela  indique  une  forte  homoplasie du polymorphisme de longueur. 
II existe ainsi plusieurs espèces presentant des frequences &levees (superieures d 
25%) d'individus héteroplasmiques dans les populations naturelles. C'est le cos chez des 
chauve-souris (Wilkinson et Chapman, 19911, chez des lapins (Mignotte et al., 1990) ou 
chez la 'perche  blanche'  (Mulligan  et  Chapman, 1989). 
Il semble donc  que le cas de  l'esturgeon  ne  soit  pas  une xception et que la  piupart 
des  cas  d'h6teroplasmie  observes  jusqu'd  presents  soient  dus à la présence de sequences 
répétées  prgsentes  dans la région  de  contrble.  C'est le cas  chez  des  invertébrks  tels que la 
coquille  Saint  Jacques  (La  Roche et al., 1990). une  espèce de drosophile  (Solignac et al., 
1986). des  grillons  (Rand  et  Harrison,  1989).  Chez  les  poissons  on  trouve  l'alose  (Bentzen et 
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Les premieres  etudes  d&mon?rant la presence  d'individus  h  teroplasrniques en fosrte 
frequence  concernaient des psikilothermes. II a ainsi  6t avance que, du fait de leur  taux 
rn6tabolique  important,  les  horneofhermes  seraient  soumis 6 une  forte  selection  pour des 
ADNmt plus  courts et moins  variables.  Wilkinson et  Chapman (9 1) ont mis en doute ceue 
hypothese et insist6  sur le fait que cette gen6ralisation pouvait &re hbtive et que 
I'hktt5roplasmie  pourrait &re assez r6pandue chez les mammiferes. Ils faisaient  ainsi 
remarquer  qu'ils  avaient mis en &&ence de tels cas dans plusieurs  genres de chauves- 
souris. II semble  qu'ils  aient  eu  raison 6 la lumith des  travaux de Hoelzel et a/. (1 
carnivores et de Lee et O/. (1 5) sur les  poissons. 
Broughfon et Dowling (1 4) ont analyse 38 individus du cyprinide Qprineb/a 
spi/eapr'era et ont observe la presence  d'un fragment @éti? de 260 pb. Ce fragment  etait 
ritpet6 3 fois  chez 26 individus et fois  chez les 92 individus  restant. Ils n'ont cependant p a s  
0bsew8 d'individu  h&t&roplasmique. il reste 6 savoir si I'sugmenfatisn des failles 
d'echantillonnage permettra de rne%lre en evidence ou non de I'h&t$roplasrnie. 
Les travaux  thkoriques (e.g. Birky, 1990) indiquent que  l'h6t&oplasmik  devrait  être 
Oransitsire et aboutir 6 la fixation tr6s rapide  d'un seul  variant  par  cellule et par tissu. B 
moins que il le taux de mutation soit tr6s  important  ou  que ii> le nombre de 
mitochondries p a r  cellule  soit assez grand  (quelques  centaines de mitochondries). 
Le maintien de cette hétéroplasmie pendant 30  g6n6rations de drosophiles 
(Solignac  et O/., 1984) et sa présence 6 des  frkquences  supkrieures à 25% dans plusieurs 
esp6ces indiquent  que de telles  conditions  peuveni &re réunies  dans la nature. 
En résume!. on notera  que  I'hét6roplasmie  n'est p s  aussi rare et transitoire  qu'on a 
pu  le  croire, au moins  chez  certaines esptkes. Elle est aussi  souvent  liée à des 
polymorphismes de longueurs (voir cependant Magoulas et Zouros, 1993 qui ont m0ntrE: 
l'existence  d'hétéroplasmie sur  des  sites de restriction  chez  l'anchois). Le  polymorphisme de 
longueur peut être utilisé pour des etudes populationnelles lorsque sa fréquence est 
importante  et  clairement  établie  comme  chez  l'esturgeon.  Enfin,  la  majeure  partie  des  cas 
observes semblent plus dus à des mutations intra-individuelles qu'à une contribution 
paternelle  (voir cependant Magoulas  et  Zouros,  1993  chez  l'anchois  ou  Zouros et al., 1994 
chez la moule). 
a31 Apparition de nouveaux  variants,  les  mutations - - . -  e n e w  
Les  premières  etudes  concernant  I'ADNmt  se  sont base sur sa stabilite  thermique, la 
microscopie electronique et l'analyse par des enzymes de restriction. Ces dernières 
principalement ont permis de mettre en evidence un certain nombre de resuttats 
importants que nous avons dkjà partiellement abor&s et que nous rappelons (Brown, 
1985) 
1)  Les  substitutions  nucleotidiques  se  repartissent  sur toute la  molecule 
2) La taille de  cet ADN est  variable  aussi bien  au  niveau  inter-  qu'intra-specifique, 
3) Les variations de taille  sont  principalement  dues à des  remaniements  localises au 
niveau de la r6gion.de contrôle . 
4) Chez les vertebrks ces substitutions sont plus frequentes qu'au  niveau  de l'ADN. 
nuclkaire  simple copie (la  molecule  evoluerait de 2 à 1 O fois  plus  vite). 
Le s6quençage  a  permis  de confirmer  ces  rksultats  en les  affinant. - .  
1) On  a  ainsi pu connaïtre  les  importances  relatives  des  differents  types de mutations 
(substitutions  nucleotidiques,  additions/deEtions  ou  remaniements)  difficiles d'actes 
auparavant. 
2) Ces  travaux  ont  montre  que  pour  toutes  les  portions  codantes de la  molecule  les 
substitutions  l'emportaient sur  les  autres  types de mutations  (additions,  dt%tions, 
inversions). 
3) Un resultat  inattendu c! &té la  decouverte  d'un  biais  &norme : les  substitutions  les 
plus fréquentes sont des transitions (Ac->G ou C<->T) lorsqu'on compare des taxons 
proches.  Notons que si les  substitutions  &aient  oleotoires  les  transitions  'en 
representeraient  qu'un  tiers  au  lieu de plus de 90%  entres  especes  proches  (Brown,  1985 ; 
Nei,  1987).  Ce  biais  s'amoindrit  quand  la  distance  entre  taxons  augmente,  probablement 
p a r  saturation  des  sites  mutant  beaucoup.  Comme il n'y  a  que  deux  &tats  possibles  pour 
les  transitions.  les  mutations  multiples  sont  indecelobles. .. 
1 es e w n s  non codantes - .  
Les  séquences non codantes  peuvent  être  principalement  divisees en deux  groupes 
(séquences intergéniques et région de contrôle). Les séquences intergéniques sont en 
général  très  courtes  (moins de 10 pb)  et  présentent  principalement  des  substitutions. 
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La region de contrdte  est  la  zone la plus  complexe de la mol~cule ;elle reprgsente 
des regions  non  codantes.  C'est 6 son niveau  que l'on observe la  majeure  partie des 
variations de taille de la  molécule  entiere, sa taille  varie en effet entre 60 et 5 666 pb chez 
la plupafi des  organismes sbsewes mais  Simon er" al., (1 994 notent qu'elle  varie  entre 9 003 
. et 13 660 pb chez le charanpn. 
Dans la majeure partie des cas  connus les variations de longueur  entre  individus  ou 
B I'interieur d'un meme individu (h6t6roplasmie) semblent &re dues d des sequences 
r&p&tees en tandem. Les differences  nucl6otidiques  entre se ions de contrdle 
augmentent &alement avec la distance phyletique. Mais 6 la difference des regions 
codantes l'&art est ext&rnement rapide. au point qu'il n'existe presque plus de point 
commun entre l'homme et le crapaud (si je puis dire). Ceci semble indiquer que b 
sequence  lle-meme, en dehors de quelques blocs, ne possgde s d'importance . 
fonctionnelle (Brown. 1985 ; Moritz e4 a/.# 1987). Depuis quelques annees. les dsnn 
sont muHipli6es sur de nombreux organismes et on commence d mieux comprendre 
l'organisation  g6nérale de la region de contrdle. 
II est ainsi apparu que, si les differences entre sequences  pouvaient Btre 
importantes. ces divergences n'etaient p a s  aleatoires mais soumises 6 des contraintes 
structurales (Brown e4 al.., 1986 : Mignotte et al., 198-6 : Saccone et al., 1987). Ces 
contraintes  aboutiraient b une  conservation  au  niveau de la structure  secondaire  meme 
lorsque la sequence  elle-meme a beaucoup diverge (Hoelzel et a/.. 1993). 
G~n6rdiG.s 
Quand les mutations ont et6 mises en  &videnee  au  cours des annees 197686, b 
vifesse  d'$volution des différentes  regions du g6nome  mitochondrial a pu Btre analys6e. La 
vitesse  d'evolution de I'ADNmt a pu &re compcrrge d celle des regions  connues de l'ADN 
nucldhire. Le principal  résultat fut que le taux  d'6volution de I'ADNrnl etait de ['ordre de 2 6 
16 fois superieur B celui de l'ADN nucleaire simple copie chez les primates et chez les 
rongeurs.  Chez les drosophiles  et les oursins.  cependant,  les  diff6rences hrent moindre. 
L'accumulation des donnees provenant des fossiles, de la biogeographic ou des 
protéines O permis d'estimer les taux absolus d'évolution de la mol6cule enfiGre qui 
semblent  etre de l'ordre de 2% p a r  million  d'années p a r  lignée  chez  des  organismes  aussi 
différents  que les primates, le rhinocéros, des rongeurs, des equides, des grenouilles, des 
salmonidés et des  drosophiles  (Wilson et al., 1985). MBme si pour  certains  organismes  des 
données  plus  recentes  permettent  d'affiner cette estimation  grossière,  elle  reste la 
référence (e.g. Bowen  et  Avise,  1990  chez  l'esturgeon, un poisson chat,  et le menhaden ; 
Carr et BI.. 1995 chez la morue). 
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Pourquoi évolue-t-il plus vite ? 
Pour expliquer la  différence de vitesse  d'évolution  entre ADN nucléaire  et  ADNmt 
chez  les  vertébrés  plusieurs  hypothèses ont  été  avancées : i) la  présence  d'une  potymérase 
moins  fidèle  que  dans  le  noyau, ii) l'absence de système de correction  et de rkparation 
(pourtant  presents  chez  les  bactkries). iii) un  taux de  replication plus  élev6  que  celui de 
I'ADN  nucléaire qui augmente  le  nombre  des  occasions de mutations  Wilson et al.. 1985 : 
Boursot et Bonhomme,  1986). 
L'6tude  des  taux  absolus  d'kvolution sur  des  drosophiles,  des  primates et des  oursins 
a permis de montrer que la difference qui existe chez les vertebres est due plus à un 
ralentissement de I'evolution du gknome  nuclthire simple copie chez  ces  derniers  qu'à 
une  augmentation du taux de mutation au niveau  mitochondrial  (Brown, 1985 : Moritz et 
al., 1987).  Simon et al. (1 994) font  ainsi  remarquer  que  les  gènes  nuclkaires de drosophiles 
evoluent  jusqu'à  trois  fois  plus  vite  que  les  gènes nuclibires des  mammifères. Ceci pourrait 
indiquer  que  la  différence  tient  plus d une  amélioration  des  systèmes de réparation  ou de 
la  polymérase au niveau du noyau  des  cellules de vertébrks  qu'à un taux de réplication 
moins élev6 de ce dernier. Une observation va egolement dans ce sens : des mutants 
microbiens dont le système de rkparation est deficient présentent un taux d'évolution 
comparable d celui observé  chez  les  ADNmt  vertebrés avec le  biais  typique en faveur  des 
transitions  (Wilson et al.. 1985). 
L'ADNmt  presente tout de mëme  une  assez grande  homogknkite de taux 
d'évolution  dans  son  ensemble  entre  taxons  61oignks,  les  differences  entre  taxons tenant 
plutdt à des  vitesses  d'évolution  différentes de certaines  regions du génome nuelhire. 
.Chez  les  drosophiles,  les  taux  d'evolution  ne  sont cependant p a s  toujours  identiques 
entre  le  noyau et la  mitochondrie.  Ainsi  dans  une  lignée de drosophiles  hawaiennes  des 
différences de taux  d'evolution  très  importantes  ont eté observée  (Moritr et al., 1987). le 
plus  remarquable  étant  que cette différence est  due à un augmentation très nette de la 
vitesse  d'évolution de I'ADNmt. Le taux de mutation de I'ADNmt peut  donc varier entre 
taxons  proches. 
la région de contrôle 
La region de contrdle  est  formee de trois domaines et c'est à son niveau que la 
majeure partie des mutations ont lieu. Nous allons maintenant voir à quelle vitesse ces 
mutations  apparaissent. 
De  nombreux  auteurs  estiment que  la  region  de  contrôle  peut  evoluer 10 fois plus 
vite  que  la  molécule  dans  son  ensemble et  que le  domaine L 6volue  lui-mëme 2 fois  plus 
vite que le  domaine R (e.g.  Wakeley, 1993). II est  possible que cette genkralisation ait etk 
un peu hâtive. 
A partir de comparaisons avec le chimpanze, le taux de mutations du domaine 
hyper-variable L chez  l'homme a été estimé à 33% par  millions  d'annees  (Ward et al., 1991) 
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contre 2% ggneralemenl admis pour l'ensemble de la  moEcule k g .  oritz ef a/., 1987). 
Chez  l'oie, ce taux a 6té estime B environ 2176, pour le domaine L (in Wenink et cd., 1693). 
Chez l'esturgeon, Brown et a!. Qi 3) ont trouv&  une  vitesse  d'6volution de l'ordre de "12% 
pour  I'ensemble de la P ion de conirdle. Cependant, Bernatchez ef Danzmann (1 
trouvé  une  valeur  inf6rieure à 4% chez le saumon des fontaines QSalvelinus fontindis]. Chez 
un  autre  saIrnonid& la truite  commune Sdmo trufla Giuffra e? a!. (1994) ont trouve que b 
region de contrdle 6vsluait B peu près  aussi  lentement que  certaines s6quences 
codantes. 
Certaines de ces observations vont 6 l'encontre du modi3e classique  d'une r 
de contrdle hyper-variable.  Brown et a/. QI9861 ont &galement observ une faible vitesse 
d't5volution de la rt5gion de contrdle chez  deux espgces de rat (Retf-hs nswegicus et R. 
ra#ud. Ces  auteurs ont aussi  obsew6 que le taux de substitution dans la région de contrdle 
entre ces deux espeees etait du meme ordre et meme I6g&ement infkrieur d celui 
obsewt5 sur des gènes codant pour des proteines. Brown et et/. (1986) ont par ailleurs 
observe que les substitutions  &aient B peine  aussi frequentes que les d&l$tions et insertions 
et non p a s  majoritaires  (contrairement B ce qui  est  g&n$ralement  rapporte,  voir  plus  haut). 
la suite de ce travail  Saccone et a/. (1987) ont insiste  sur le  fait  que le ry-thme d'6volution 
e contrdle  pourrait elre très discontinu. Les contraintes  structurales que nous 
es pourraient  ainsi  jouer un r61e dans la pr&sence  d'6volutions  rapides sur de 
courtes  &chelles de temps et  suivies de temps de "repos". 
Les variations de taille de populations  peuvent &alement provoquer des 
occt5Erations et des  ralentissements du ythme d'evslution de I'ADNmt. En effet,  dans les 
petites populations. les ph&nom&nes seleetifs sont masquks p a r  les effets s t s c  
tandis  que  dans les grandes  populations, de petits  effets  seleetifs  peuvent  s'exprimer. Ainsi, 
une  esp5ce  subissant de frequentes  r6ductions d'effectifs  peut maintenir des haplotypes 
l6gérement d6I$t&es lorsque  la  taille est faible et les eliminer en petriode d'abodance. 
Les 'variations de taille de populations  peuvent done provoquer des variations  apparentes 
hme  d'6volution de I' 
s ngeessairernent contradictoire avec I'utilisalisn d'un taux moyen 6 2% 
mais  pourrait  expliquer les fortes  variabilites  obse&es  chez les drosophiles  hawaïennes. 
On retiendra donc que 
1) Le taux de % d'evolution p a r  million d'annge pour l'ensemble de IQ mol6cule. 
même s'il n'est qu'un pis aller, semble en g&n&ral assez bien respecte (au moins p a r  les 
chercheurs). . ., . 
) L'ADNmt  n'évolue p a s  toujours  plus  vite que l'ADN nucléaire  simple copie 
(invertébrés). En revanche,  il est vrai  que les nucléotides  situes en positions  engendrant des 
mutations silencieuses peuvent evoluer 10 fois plus vite dans I'ADNmt. au moins chez 
certains  vertébr&s (Saccone, 1994) 
3) Les mutations  ne  sont p a s  aléatoirement  distribuées, en terme de position sur la 
molécule comme  en terme de  type  mutationnel  (transitions,  transversions). 
4) II existe des accélérations ou des ralentissements à l'intérieur d'un groupe  (ce 
point  pourrait  être  lié  aux  contraintes  que  nous  avons  évoquées : tant  qu'un ensemble de 
plusieurs  nucléotides  n'a p a s  mute  en  bloc,  aucune  mutation  ne se fixe  individuellement (il 
y a ralentissement). En revanche, plusieurs sites peuvent muter en même temps pour 
répondre à des  contraintes, il y alors  acceleration. 
5) Au  niveau de la  region de contrdle  ces  observations  sont  egolement  vraies. Le 
taux de mutation de la  region de contrdle  semble  varier  enormkment  entre  taxons, ce qui 
est particulièrement  vrai  des  poissons,  probablement à cause de la diversite 
phylogenktique de  ce groupe  que  seule  la  communaute d'habitat unit. 
nce en btolom des ~ooulatlons 
Si I'ADNmt  s'est  impose  comme  marqueur  génétique  quasi-universel en biologie  des 
populations animales c'est à cause ' d'un certain nombre de caracteristiques tant 
theoriques  que  pratiques  (chez  les  vegetaux,  la  situation  est  differentel.  Nous  allons  donc 
revenir  sur  certains  points dejà abordes  pour en retenir  les  aspects qui seront  importants 
pour  nous. 
Tuille et Organisation 
Les  premières  etudes  se  sont  developpees  sur  la  molecule  d'ADNmt car elle  avqjt 
l'avantage  d'ëtre  facile à isoler de I'ADN  nuclkaire, trop  complexe.  De  plus,  comme  elle 
etait  presente  dans  chaque  cellule n copies  multiples, on  pouvait  en  obtenir de grandes 
quantites. Les chercheurs  pouvaient donc avoir  accès à un  genome  simple  et p a s  trop 
long. 
De  plus,  travailler  sur  I'ADNmt  permettait  d'avoir un genome  modèle  universellement 
distribue  sur  lequel on pouvait  plus  facilement  6tudier  les  phénomenes de changements 
moleculaires, de transmission, de variations  (Brown, 1985 ; Moritz et al., 1987). 
Avec le développement de la PCR, il est devenu possible d'amplifier une @ion 
precise de I'ADN (Kocher et al., 1989 ; Lee et al., 1995). II n'est plus necessaire d'isoler la 
molecule. En revanche, le fait que la molecule soit presente en multiples copies est 
toujours un facteur  important  puisqu'il  est  possible de travailler  avec  des  organes  moins 
bien conserves. Il est  en  effet  peu  probable  que  toutes  les  molecules  soient  degradees 
(Cronin et O/., 1993 ; Simon et al., 1994). 
Le fait que la molécule soit bien conservee phylogénetiquement entre taxons 
permet de comparer  facilement  des  fragments  homologues  mëmes  entre  taxons  kloignes 
(voir  plus b a s  à propos de Meyer  et  Wilson, 1991). 
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Transmission 
D'un point de vue th6orique le fait  que I'h6redite  soit  maternelle et hapl0Ïde a au 
moins  trois  const5quences  importantes : 
a) La taille eficace sera plus faible que  celle des genes nucl6aires. Dans le cas 
d'une sex-ratio de le  p a r  exemple. seule la moiTi6 des individus vont transmettre leur 
genome mitochondrial. De plus, comme le genome transmis n'existe qu'en une seule 
copie contre deux pour tout gène nucleaire qui se respecte (d l'exception de certains 
ènes presents  sur Pes chromosomes sexuels, ce qui n'est justement p a s  fr& respectable) 
cela rgduit en fh&xie la taille efficace p a r  quatre (en r&alit& plus la taille de b p0pUfah7 
sera faible  plus le rappod entire ces deux  tailles efficaces se rapprochera de 4). Le genome 
mitochondrial est donc plus  sensible B la derive genetique. Cela a au moins deux 
@ORs&qUen@es : 
v6nements de fondation et autres  goulots d'$trQngkmenfs 
marqueront  particuliGrement cet ADN. 
1 Les ph6nomènes de derive  g6nktique  seront  plus  importants, ce qui 
fait de I'ADNmt un bon outil de mesure de la differenciation (par fixation  diff&encielle 
d'haplofypes dans les populations  isol6es) 
bl Le mode de transmission  maternel  permet la mise en &idence  des Bn0UVemeRts 
migratoires  des  femelles. II peut  donc se reveler un très bon traceur  des  &&nements de 
colonisation, si les  individus  colonisateurs sont formes de quelques  femelles. Si la structure 
sociale est importante et si les femelles sont tr$s peu  migratrices I' DNm9 se rev&lera tr6s 
informatif  comme  le  notent Lansman et a/. (498'1). Ces auteurs  ont  travail16  sur un total de 
34 especes de mammif&es  sociaux et ont mont&  que 25 de ces espkes presentaim8 
une  trgs forte migration m61e face 6 une  absence de migration femelle. Ils ont ainsi mis en 
evidence  une  forte  structuration  gen6tique.  peu  visible par les alloqmes. 
e) L'absence de recombinaison et sa transmission clonale en font un outil de grande 
I les reconstructions  phylogen6tiques. En effet, l'information  g&n&zdogi ue n'es? 
r les recombinaisons  qui ont lieu entre  les erlli2les des g6nes nu 
reste cependant le probleme de toutes les reconstructions  mol&iculaires : c'est la 
phylogenie  des  rnol6cufes que l'on obtient,  pas celle des esp&zes. 
Taux d'évolution 
Nous avons vu que la mol&cule presente une vitesse d'&volution en moyenne 
superieure 6 celle du g6nome  nuclkaire  simple  copie  chez les vert6bres. Malgr6 cela. les 
differentes  régions  peuvent  itvoluer d des  vitesses  très  differentes. Ces deux prspri&t&is ont 
plusieurs cons6quences : 
a) L'ADNmt kvoluant 6 % p a r  millions d'annees environ  permet d'ktudier les 
relations  intra-spécifiques et pas uniquement  inter-specifiques.  L'ADNmt a en effet &te l'outil 
privilégie de I'étude de la différenciation  génetique  des  populations  depuis  maintenant 15 
ans. 
b) Le fait  que  les  différentes  régions  évoluent à des  vitesses  différentes en  fait  un 
outil exceptionnel pour des comparaisons mëme entre taxons eloignés (Harrison, 1989). 
Meyer et Wilson (1991) p a r  exemple, ont utilise les gènes de I'ARN ribosomal 12s. et du 
cytochrome b de I'ADNmt qui  6voluent  lentement  pour  démontrer que les tetrapudes sont 
plus proches des dipneustes que du coelacanthe. A l'échelle temporelle opposee, on 
estime que  le  domaine L de la  region de contrôle  Gvolue  plus de 15 fois  plus  vite que la 
molecule dans son ensemble chez l'homme (Lundstrom et al.. 1992 : Ward et al., 1991, 
1993). Ward et al. (1 991) ont  ainsi  montre. par I'etude  d'une  population  amerindienne.  qu'il 
n'y a probablement p a s  eu de fort goulot d'etranglement lors de la colonisation de 
I'Amkrique.  De  plus, Ward et al. (1993) ont estime  que l'ancêtre  mitochondrial des  ADNmt 
présents  dans  deux  tribus  amérindiennes  actuelles datait de moins de 15 O00 ans, cette 
datation  &tant  concordante  avec les  datations  paleontologiques de l'arrivée  des  premiers 
amerindiens. 
c) Le  polymorphisme de longueur  (et  parfois  I'h6téroplasmie) qui semble  importants 
chez  certaines  espèces  présentent  peut-ëtre  des  taux de mutations  encore  plus  &levés 
que les  ubstitutions. II peut  donc  être  intéressant de l'utiliser  pour  l'analyse de kr 
diff&enciation. II est en  revanche plus delicat  de l'utiliser au mëme  titre  que  les  substitutions 
nucleotidiques : il risque de presenter  une  forte  homoplasie. 
Inconvénients - 
L'absence de recombinaison O cependant  un  desavantage : la molecule  entiere se 
comporte comme un seul locus. Autrement dit, les diffgrents gènes ne skgregent p a s  
indépendamment  les  uns  des  autres. Ainsi, pour ce qui  est de la différenciation  genetique, 
l'utilisation de diffkrentes regions de la molecule devrait donner une image similaire, 
lorsque  ces  régions ont des  taux  d'évolution  identiques.  Par  ailleurs, comme il s'agit d'un 
seul  locus,  l'information qu'il  porte  peut  être soumise à une  très.forte  variance. 
Cela  signifie que mëme si I'ADNmt  reste  l'outil  roi  pou; beaucoup d'etudes 
phylogeographiques,  il  faudra se  mefier  des  datations. 
Un autre  point  important  est  que  les  mutations  ne  sont  probablement p a s  distribuees 
aleatoirement. Or  les  modeles  de  mutation qui sont à la base des estimations de 
divergences  ou  distances  moléculaires  supposent,  entre  autres  choses, cette distribution 
au  hasard  (annexe). 
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Dans le cadre de I'analyse  enzymatique  nous  avons  déjjd  pr4cise la facon dont les 
poissons ont et obtenus.  Nous ne rappellerons  donc ici que ce qui est propre B l'analyse 
de I'ADN (figures 111-5 
Pour chaque poisson un fragment de muscle a et gareleve et conserve dans 
I'ethanol B 9 5 O  au  moment de la dissection  faite  pour  l'analyse  enzymatique. 
stockage, le niveau d'alcool a dû &re ajuste a plusieurs reprises. Malgré cet effort des 
pertes d'al~ool ont été observées soit au cours du stockage Sr Abidjan soit pendant le 
transport entre  Abidjan el la France,  notamment parce que certains  tubes  presentaient 
des  defauts  d'6tanchkité. 
Pouf I'étude de I' DNmt nous avons choisi des individus au hasard dans chaque 
localit& 
fique 
Les poissons issus des populations d'Afrique de l'Ouest (S&~&pl. Cble d'Ivoire, ou 
Ghana)  ou  centrale (Congo) on1 ét& regroup& selon des "coups de filets" lorsque cela 
etait possible. Dans la suite du texte nous utilisons toujours le  terme  d'Afrique de l'Ouest 
sans faire de difference avec le Congo. Les individus de Mauritanie ont et6 obtenus 
aupr&s d'un  navire 6 Abidjan. 
On trouvera dans le Tableau 111-2 les  regroupements  des  individus  selon la localit&, b 
date de capture  et la taille des  poissons.  Le  troisiGme &chantillon de poissons  ivoirien (RC13) 
a et6 capfur6  en  Novembre 1994 p a r  senne de plage  et les  poissons appartenaient ires 
vraisemblablement 6 un seul banc. Les deux  autres  6chantillons ont et6 r6cuper6s  aupres 
de pêcheurs mais il n'est p a s  possible d'affirmer que les poissons etaient issus du mëme 
banc. 
mérique et MBdilerranBe. 
Les poissons en provenance de l'Atlantique Ouest forment trois ikhantillons. Un 
échantillon  provient de Panama  City  dans le Golfe du Mexique (Etats Unis) tandis que  les 
deux autres proviennent du Vén&ut2lo. Ces deux échantillons ont et6 pëchés dans la 
mëme Iocaliti: (ile Margarita)  mais 6 deux  années  d'intervalle. Les  poissons ont et6 envoyés 
Tableau 111-1 : Caractéristiques de quelques  enzymes de  restriction 
Enzyme  Site de restriction  Longueur du Site équivoque 
(organisme  source) site (r) 
(Arthrobucter  luteus) TCGA 
(Acinetobucter lwoffd CACGTG 
Alu I AGCT 4 (4) Non 
Alw 44 I GTGCAC 6 Non 
Bbv I GCAGC(N8) 5 (5) Non 
.We I CTNAG 5 (4) Oui 
Eco R I GAATTC 6 (6) Non 
Hoe 111 GGCC 4 (4) Non 
Hha I (Cf0 I) GCGC 4 (4) Non 
(Bucillus brevis) CGACG(N12) 
(Desulfovibrio  desulfuricuns) GANTC 
(Escherichia colil CTTAAG 
(Huernophilus  aegypt ) CCGG 
(Huernophilus  huernoticus) CGCG 
(Huernophilus  influenzael CAPuPyTG 
Hind II GTPyPuAC 6 (1 6/31 Oui 
Hinf I GANTC 5 (4) Non 
(Huernophilus influenme) CTNAG 
(Huernophilus  ur influenzue) CAATTG 
(Huernophilus  puruinfluenzue) GGCC 
Hpa I GTTAAC 6 (6) Non 
Hpa II CCGG 4 (4) Non 
Mlu I ACGCGT 6 (6) Non 
Nci I CC(C/G)GG 5 (1 4/3) Oui 
Not I GCGGCCGC 8 (8) Non 
(Micrococcus  luteus) TGCGCA 
(Neisseriu cinerea) GG(G/C)CC 
(Nocordia ititidis-cuviururn) CGCCGGCG 
(Providenciu struurtii) GACGTC 
Pst I CTGCAG 6 (6) Non 
PVUI CGATCG 6 (6) Non 
(Proteus wlquris) GCTAGC 
(Proteus wlguris) GTCGAC 
PVU II CAGCTG 6 (6) Non 
Taq I TCGA 4 (4) Non 
(Therrnus uquuticus) AGCT 
Les  enzymes que nous  avons  utilisees  sont  toutes  représentées. 
Le premier chiffre est la longueur 'reelle' du site. La valeur de r est legërement 
differente lorsque le site est ambigu& C'est la valeur correspondant d ce qu'on 
pourrait  appeller la longueur efficace  ou  longueur  &quivalente du site  equivoque. 
C'est la  taille  qu'aurait un site non ambigu  ayant  autant de probabilite d'apparaTtre 
(voir Nei, 1987 pour le  calcul de r). On peut remarquer que Li et Graur (1991) ne 
donnent  aucune  des  valeurs  non  entieres.  Ces  valeurs  ont  et6  obtenues 6 partir de 
l'approche de Nei  (1987).  Ce  sont  les  valeurs de r qui  sont  utilis8es  pour  les  calculs  de 
diversite  et  divergence  nucleotidique. 
Les arnbiguites  sont  representees par les  symboles  classiques: 
Py: Pyrimidine  (C ou TI: Pu : Purine C4 ou GI ; (C/G) : C ou G : N: A, C, G ou T ; Nn : 
n'importe  quelle  suite de n  nucléotides. 
On  observe un cas où la  séquence  n'est  pas  palindron-lique. 
Alg$flel (351 Alger Aoüt 92 90-1 5 
Alg&t-ie2 (101 A ~ ~ ~ b Q  oct. 94 5 1  O 
Mauritanie ?ci> Inconnue Juillet 92 25 
Senegall (16) Dakar D ~ c .  92 20 
Re12 (37) 
RC13 ?&%I Jacqueville Nov. 64 10-15 
Ghana 1 (273 Tern Mai 92 7-1 O 
Tema ai 92 13-15 
Congo1 (53 Poinle  Noire  Juil. 92 25-30 
Gong02 (9) Pointe Noire Juil. 6% 2530 
Gong03 01 ' Pointe  Noire . Oc$. 92 96-93 
Congo4 (32) Pointe  Noire Oet. 92 22-25 
entiers et congelés sauf dans le deuxième envoi du Vénézuéla où les poissons ont été 
disséqués  sur place et un  morceau  de  muscle  envoyé  dans de l'alcool. 
Les échantillons de Méditerranée  proviennent  d'Algérie  (Alger,  et  Annaba 6 deux 
ans d'intervalle), de Tunise (Nabeul et Kelibia), de France (Sète), et des Balhres. Pour 
Alger  et  Sète, ce sont  les  poissons  entiers qui  ont été obtenus  tandis  que  dans les autres 
cas les poissons ont été disséqués sur place et un morceau de muscle envoyé dans 
I'6thanol. 
S'il est  difficile de savoir  comment I'tkhantillonnage a kté fait, on  peut  cependant 
considérer  que  les  individus  proviennent d'un seul coup de filet.  Puisqu'on  recherche  une 
structuration  geographique. cette hypothèse  st plutdt  conservatrice. II est donc 
raisonnable de l'émettre. 
A partir des  morceaux de muscle  conserves  dans  I'alcool, I'ADN a et6 extrait  puis 
amplifi6 p a r  PCR pour  être  analyse  par  des  enzymes de restriction  ou p a r  sequençage. 
Nous  allons  rappeler  le  principe  d'extraction  utilise t celui de la PCR  sans  rentrer  dans  les 
détails. 
tion et 
a) Extraction 
Dans le cadre des etudes de I'ADNmt, il est possible ou bien de l'extraire apr& 
isolement des mitochondries (Boursot et al., 1987 : White et al., 1992) ou  bien  d'extraire 
I'ADN total (nueleaire et mitochondrial)  pour  ensuite  amplifier  les  portions de I'ADNmt qui 
nous  interessent afin de les  Gtudier. 
C'est cette dernière  approche  que  nous  avons  choisi  pour un certain nombre de 
raisons pratiques : a) la première approche necessite que l'on ait des tissus frais ou 
congeles ce qui  n'était p a s  toujours  pratique et faisable  sur de longues  periodes 
(conservation à Abidjan,  transport  vers la France) b) les  techniques d'extraction associees 
sont plus lourdes et enfin c) l'analyse ulterieure de I'ADN est sensible d la qualit6 de la 
mol&cule. Ceci est  notamment  problématique  pour  des  analyses p a r  RFLP de la  molecule 
entigre : il est  difficile de re'connaÏtre  les  fragments  engendres p a r  des  endonuclkases  non 
connues qui d6gradent I'ADN de ceux  obtenus p a r  l'utilisation  des  enzymes de restriction 
choisies. 
L'ADN total a  donc  et6 extrait  par  une  technique  classique d base de phenol  et de 
chloroforme avant d'ëtre resuspendu dans de l'eau ou du TE. La presence d'ADN est 
vérifiee p a r  migration  dans  un  gel  d'agarose à 1%. Cet ADN est  ensuite  consen& d -20°C 
jusqu'à  son  utilisation  pour  une PCR. 
Le rendement sur ces extractions a eté estime  pour  une  vingtaine  d'individus p a r  
fluorimétrie. Les valeurs sont de l'ordre de 20 à 100 ng p a r  pl. Elles étaient amplement 
suffisantes  pour  les  besoins  des PCR. 
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mplification par K R  
18 Primcipe 
La "polymerase chain  reaction"  ou  reaction de polym6risation en cha'ine  (PCf?)  est 
une technique qui permet d'amplifiier in vitra un fragment d' DN particulier. 
I'amplification, ce fragment  pr6cis  devient  majoritaire  dans la solution de travail et peut 
done  &re  &tudi b loisir (Figures 111-3 et 111-4. 
L'amplification de ce fragment  necessite la presence de deux amorces qui 
encadrent la rggion 6 amplifier.  Ces  amorces  sont de coufis fragments d'ADN (de I 5  6 
pb environ] qui sont homologues (mgme irn  rfoitement) b la sequence d' 
s du fragment. 
Au COUPS de la PCW, 1' DN et les amorces  subissent  une serie de cycles formes de 
trois pas. Chaque cycle comprend, (voir Figure 111-3) a) une  d6naturation le chleur qui 
permet de s&parer les brins d'ADN. b) un arnorqoge ou annealing qui p et, p a r  bisse 
de la  ternp&rature,  aux  amorces de s'hybrider avec leurs  equences  homologues 
respectives et e) une polymerisation qui permet la synth5se des nouveaux brins d'ADN. 
insi, au cours de chaque cycle la quanti16 d' DN du fragment va augmenter 
exponentiellement  jusqu'd  plusieurs  millions de copies. 
Deux  fragments diff$rents de I'ADMmt ont et6 amplifies au cours de ce travail.  Nous 
disposions au laboratoire de deux  jeux  d'amorces  encadrant,  l'un  le gene du ey-bchrome 
et  l'autre la region de COntfdle (HN26 : 5-GTG~~TGC~AGTTABaGC-3'. localis& dans le g6ne 
RNt-Proline et LN26 : 5'-ACCA@TAGCACCC AGCTA-3'. localis&? dans le g&ne de 
I'ARN~--Ph~nylaIcrnine,  Figure 111-2). Les deux  protocoles  d'amplification ssnt Ires I$g&~emenT 
differents b s i r  en annexe). 
Lo region  du  cylochrome b sinplifi& faisait 366 pb environ  tandis que la region de 
contrdle avait une  longueur de 1000 pb. 
Afin de determiner si ces amorces  pouvaient  ëtre  utilis6es sur d'autres especes nous 
avons fait  quelques  essais. 
Pour le cytochrome b des .essais reussis ont et6 obtenus sur les deux  especes de 
sardinelles et sur  I'ethmaloses (Ethmaloso fimbriafo.oi. 
Pour la région de contrdle des essais r6ussis ont &galement et6 obtenus chez 
I'éthmalose, la sardine (Sard'ina pilchardus, 6chantillonn$es sur la cdte portugaise p a r  
Miguel Lacerda), et une  sardinelle  indienne (Sadinella longiceps, &hantillonn&es 6 
Pondichgy (Inde) par M. le  professeur  Louis  Euzet). 
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5' 3' 
3' 
Amorçoge 
5' 
5' 3' 
3 5' 
Elongation 
- 
i 
3' 5' 
Premier 
cycle 
B) LES ANALYSES GÉNÉTIQUES 
L'etude de l'ADN en  genktique des populations met en oeuvre deux principales 
approches  a)  l'analyse  des  molécules p a r  enzymes de restrictions et b) le  sequençage. II 
existe de nombreuses autres techniques de recherche de la variabilite mais ce sont 
actuellement les  plus  utilisees. 
La premiere  technique  consiste 6 analyser l'ADN d travers la  presence  ou  l'absence 
de sites de restriction.  La  seconde  consiste à analyser  la  suite exacte des  nucleotides. 
L'analyse par recherche du polymorphisme de restriction  a  l'avantage  d'ëtre  simple 
et de permettre  l'analyse  d'un  grand  nombre  d'individus et  donc de faire  veriiablement de 
la  genetique des  populations.  Le  séquençage  a  l'avantage d'ëtre plus fin puisqu'on  peut 
effectivement  observer  les  differences et non p a s  les  estimer comme  avec les  enzymes de 
restriction. 
. .  se Dar e n z y m e s  de re- 
Principe  général 
L'utilisation en biologie  des  populations de certaines  endonucleases  plus 
communement  appelees  enzymes de restriction a pour but  la  recherche de 
polymorphisme  genétique.  Ces  enzymes,  découvertes  chez  des  bacteries,  catalysent  des 
réactions de coupure de molecules d'ADN double  brin.  Elles  sont  capables de reconnoitre 
de courtes  sequences de nucléotides et  de  cliver  la  molkcule d'ADN à ce niveau.  Selon 
les  enzymes,  la  longueur de ces  sites de restriction  varie  entre 4 et 18 pb bien  que dans la 
majeure  partie des cas le site ait de 4 d 8 pb. Le polymorphisme  mis en  evidence se traduit 
p a r  des,variations de longueurs de fragments d'ADN et  a  donc  pour  origine  la  disparition 
ou  l'apparition de sites de restriction  ainsi  que  la  presence  d'insertion  ou de deletions.  On 
parle  donc de polymorphisme de longueur de fragments de restriction (PLFR, ou RFLP en 
anglais). 
Bien que le rôle des enzymes de restriction in vivo ne soit p a s  completement 
identifie  trois  fonctions  possibles  leurs  ont  et6  attribuées  (Adams et Rothman, 1982) : a) la 
destruction des ADN étrangers b) la crkation de relations specifiques entre hdte et 
pathogènes  et c) la  facilitation de la  recombinaison  et donc des  &changes  gknetiques 
entre  souches  bact6:iennes. . -,. . .  
En général ces sites sont des palindromes, c'es1 à dire des skquences qui sont 
identiques  quel  que  soit le brin  lu (cf Tableau 111-1 ; Nei, 1987 ; Li et  Graur, 1991). Certaines 
de ces  enzymes  reconnaissent  non p a s  une  séquence  unique  mais coupent l'ADN b des 
sites  equivoques  (ex : Hind II, cf Tableau 111-1). 
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Quelles que soient leurs proprietes, ces sites peuvent &re considitres c o m m e  des 
t5chantillonnages  (peut-Gtre biaises) 6 l'intérieur du  @nome. Les enzymes  peuvent donc 
&re utilisées de deux  faGons : 
1) Pour mettre e n  Gwidence de la variabilil6 el analyser la distribution geographique 
de cette variabilit6. La distance entre les mol  cules n'est alors p a s  necessairement utilisite. 
Seul compte  le fait q u e  les molecules .soient elifferentes. C'est alors la diff6rencialiom 
g6netique  au  sens  classique  du Perme qui  est analysee. 
2) Pour estimer d e s  parentes ou des distances entre mol&cules d'ADN. C'est alors 
leur histoire qui est analys&. Pour cela des mod&les fondes sur des hypoth6ses  concernant 
volution d e s  mol&cules et la dernographie d e s  populations sont alors utilises. 
C'est alors la phyloggnie  ou la phylogeographie de I'esp6ce qui  est analys&. 
La premi&re approche permet d'analyser les flux de g h e s  entre les populations 
actuelles ou r k e n t e s   c o m m e  nous  l'avons fait pour les alto mes, tandis q u e  b s e c o n d e  
permet d 'apprehender l'histoire plus ancienne des populations d travers celle de ses 
mol6cules. 
Lorsque nous avons d6cid6 d'analyser la region de contrôle p a r  enzymes de 
restriction nous avions clairement fait le choix de nous interesser principalement d b 
question de la diff&renciation  g6netique des deux espgces. Cependant ,  m&ne si 
I'echantillonnage  gen6tique n'avait p a s  &te r lise pour  repondre d la seconde question 
nous avions la possibilite d'utiliser nos r6sufta1s pour repondre 6 cerfaines questions de 
phylogCqzyzqhie. 
ioe en application 
fin de rechercher rapidement de la variabilit6 g&n&ique  nous  avons fait des tests 
pour plusieurs enzymes (voir le principe sur la figure l l l 4 . l .  Pour cela plusieurs individus 
&hanfillonn6s e n  differenfes localites ont et& analys6s. Lorsque fous ou  presque  tous les 
individus donnaient le m e m e  profil, l'analyse  n'&ait s poursuivie. En revanche, si le 
polymorphisme mis e n  6vidence semblait  important  l'enzyme etait gard6e pour la suite d u  
travail. L'enzyme est  lors consid6ri2e c o m m e  informative. 
Cet te  strategic engendre  necessairement  une perte d'information Iorsqu'on 
cherche d estimer le niveau de variabilif6 gen&tique car une  enzyme n'est consideree 
c o m m e  informative que  si elle met   en  &vidence plus d'un  certain  taux de variobilit&, qui 
.depend  du  nombre d'individus analyses dans I'etude preliminaire. Cependant, c o m m e  
nous cherchions a u  dt5par-t d mettre en evidence uniquement la facon dont cene 
variobilit& est  distribuite  geographiquement,  cette  slrategie  avait  l 'avantage d'&re rapide 
et efficace. 
#' a.... 
ORGANE (e.g., muscle) 
1 1 Extraction  de l'ADN total 1 
1- Amplification  par PCR 
1 I Digestion  par  des I 
1' enzymes  de restriction 
Electrophorèse s u r  
gel d'  agarose 
Photographie du gel 
CIS I et conservation 
FIGURE III- 4 
Principe des RFLP su r  produit de PCR 
MT : marqueur de taille ; 1-5 : individus analysés 
FIGURE Ill-SA 
Echantillonnage desardinella aurila 
pour l'analyse de l'ADN mitochondrial 
FIGURE 111-58 
Local isat ion  des  points  d 'echanti l lonnage  de S. a u r i t a  e n   M e d i t e r r a n e e  
pour  l 'analyse  mitochondriale 
CI MÉTHODES 
1) Meures de la van&lilte ae- . . . -  - .  
La variobilit6 genetique peut être mesurée de plusieurs façons. Nous utiliserons 
principalement les  suivantes : 
i) Le nombre d'haplofypes observes est la mesure la plus simple et a priori la plus 
parlante, au moins pour des tailles d'échantillons raisonnables. Quand les tailles des 
echantillons ou la variobilit6 sont faibles et quand  deux  6chantillons  sont de tailles très 
differentes, cette mesure peut  être  trompeuse  (Nei,  1987). 
ii) Le ncrnbre de sites  variables  observés  sur  l'ensemble  des  sites de restriction  mis en 
évidence (segregating  sites, p a r  ex. Tajima, 1983) peut  6galement  mesurer la variabilité. 
Tout comme le nombre d'allèles observes, cette mesure est dependante de la taille 
d'échantillonnage  et de la  longueur  du  fragment  analyse. 
D'un point de vue  theorique, cette mesure  presente un  certain  intkrët. En effet, il a 
éte  demontre que,  sous  l'hypothèse  neutraliste,  l'esperance du nombre de sites  variables à 
l'équilibre  est : 
où N est  la  taille  efficace, p le  taux de mutation p a r  g6nkration du fragment  analyse 
i variant de 1 à n-1. 
L'importance de  ce résultat tient au fait que le nombre de sites variables est un 
paramètre suffisant  pour  estimer  la  taille  efficace, à condition  que  l'on connaisse  le  taux 
de mutation.  De  plus,  Tajima (1983) rappelle  que cet estimateur de la  taille  efficace est 
celui  qui possède la plus  faible  variance,  c'est donc intéressant d'un  point  de  vue  pratique. 
Dans le  cas de sites de restric?ion,  on  fait  l'hypothèse  qu'une diff6rence  de site de 
restriction  est  due à une  seule  mutation  (qui  a  fait  perdre  le  site), ce qui  est  raisonnable, 
étant  donn6e  la  taille d s  sites  et  les  niveaux de  divergence  observes. 
iii) Une approche plus  subtile de la  diversite  consiste à tenir compte de la  frequence 
des  haplotypes  observes  pour  mesurer cette variabilite.  On  peut  ainsi  calculer la 
probabilitk de tirer  deux  fois  le  mëme  haplotype  au  hasard. . . 
C'est  la  diversité  génique,  elle  correspond à i'hétérozygotie attendue sous HW pour 
un locus  nucléaire  (Nei. 1973, 1987,  voir  aussi  la lère partie de la thèse) et est  estimee p a r  : 
135 
Où 
3 est la frequence du igme  haplolype et 
n est le nombre  d'individus de I'echantillon 
Le  ceslcul des h&l$rozygoties a et& effectue 6 l'aide du logiciel Genetix. en entrant 
les donnges comme des  individus  homozygotes. 
ivl Une approche plus  subtile  encore  consiste b integrer 6 cette diversit8  genique 
une mesure de la distance entre les haplofypes. La diversit6 nucl6otidique (nucleotide 
divefsilg.: Nei et Li, 19791 se base sur cette idee et utilise la divergence nucl8otidique 
comme mesure de distance (voir  annexe 11. Elle est notee (voir annexe 'I e pour les detailsl. 
Cette mesure intggre  done 6 la fois le fait  que Pes rnol~cules ont differentes mais 
eussi'une mesure de cette difference et de leur  frequence  d'apparition  dans I'
Elle mesure le nombre moyen de diff&rences  entre  deux s6quences 
de la population. Elle est donc moins dependante de la taille de 1'6chantillsn que les deux 
premieres mesures, et porte une information supplkmentaire I rapport 6 la froisigme. 
C'est  pourquoi. c'est actuellement la meilleure  mesure de la variabilitk  molt5eulaire  (Tajima, 
4983 : Nei, 19871. d 
La diversile nuclkotidique s'exprime  ainsi : 
Où 
Xi est 10 frequence du igme  haplotype. 
n est le nombre  d'individus de I'6chantillon. et 
Qj est la divergence  entre les  haplotypes i et j (mesur& p r  la proportion de sites 
nucleotidiques  diffkrents) 
Tous les calculs de diversite  nuelt5oticiiques  present& ont 616 effectues 6 l'aide du 
logiciel Westsite en utilisant  l'information sur les sites et non sur  les  fragments  (Nei et Miller, 
IWO>. 
Dans le cas  des  donnees  africaines,  notre jeu de donnees  &tait trop  important  pour 
ce logiciel (256 individus et 6 enzymes de restriction,  voir  plus b a s )  et ne permettait p a s  de 
faire le calcul. Nous  avons dû pour cela diviser  nos  donnees  en  deux tout  en  mointenant 
Constantes les frequences des haplo?ypes. Comme tous les haplotypes n'&aient p a s  
toujours en nombre  divisible  par  deux, la mesure que nous  presentom est necessairemen? 
ciifferentes de la valeur 'r6elie". Les differences sont minimes et tout Q fait  negligeable$. 
Cette  modification a ét8 realisée  pour le calcul de la diversite nuclhtidique  de l'Afrique 
ainsi  que  pour les dedx  calculs  des  distances  entre  l'Afrique  d'une part et I'Am6rique  ou la 
fJlediterran6e  d'autre part. 
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v) II existe  enfin  une  mesure  dérivant de , et  qui  est  le  nombre  moyen de différences 
nucléotidiques  entre  deux  séquences. II s'agit  d'une  mesure de sur le  fragment  analysé. 
Dans le cas de données RFLP, il suffit de multiplier par  R=X qq où mi  est  le  nombre de sites 
de restriction de l'enzyme i et q la longueur  du  site de l'enzyme i. La somme  est  faite  sur le 
nombre  d'enzymes  utilisees  (Nei,  1987).  Cela  revient  simplement  multiplier II p a r  b 
longueur de sequence analysee. Nous citons cette mesure car Tajima (1983) a montre 
que,  dans le cadre de l'hypothèse  neutraliste  son  esperance  est  T=2Np, avec les  mêmes 
notations  que  plus  haut.  Nous  verrons  pourquoi ce paramètre T est  interessant. 
Rappelons ici  que toutes  les  tailles  efficaces  estimees d partir de donnees 
mitochondriales  sont  des  tailles  efficaces  d'individus  femelles. 
Les tailles  efficaces  peuvent  être  estimees de plusieurs  façons,  selon que l'on  tienne 
a) En tenant compte du nombre  d'haplotypes  observes. Cette  approche est  basee 
sur le travail d'Ewens (1972) qui  donne la relation qui existe, pour un taux de mutation 
donne,  entre la taille  efficace, la taille de I'echantillon et nombre  d'allèles  neutres  observes 
dans  I'6chantillon.  dans  le  cas de gènes nuclhires.  Cette  approche  peut  ëtre  appliquee 
au haplotypes  mitochondriaux  pour  estimer N. Ainsi  le  nombre  d'all6Ies  diffkrents attendu 
dans un &hantillon de taille n est 
compte de telle  ou  telle mesure de la  diversite.  On peut ainsi  le  faire : 
I 1 
avec n le  nombre  d'allèles  (haplotypes)  echantillonnés 
et T=2Np 
Ce calcul suppose que il la  population  est à I'kquilibre mutationderive ii) les allèles 
sont neutres et suivent un modèle de mutation  avec  allèle  infiris  (tout  nouvel  all&le  est 
different des allèles pre-existants), iii) la taille de la population est rest6e constante au 
cours du temps. 
b) En tenant compte de la diversite nucleotidique. II a kté montre que la taille 
efficace peut être reliee à la diversite nucleotidique et à la date d'existence du plus 
proche  ancëtre  commun à toutes  les  mol6cules  d'ADNmt  presentes  dans  la  population, 
sous une  pression de mutation  donnée. Ainsi, le temps  moyen  jusqu'à  I'ancëtre  commun 
de deux  molecules  prises  au  .hasard à I'intkrieur  d'une  population  panmictique  (temps de 
coalescence)  est de N générations, N étant  la  taille  efficace. 
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Cela veut done dire  que  pour  espérer  voir ce Type de diff6renciation il veut mieux 
travailler SUI des esp~ces présenlant des petites  tailles de populations et des temps de 
géngration tr& courts. 
Si on suppose que la population est resf& de laille constante, on pourra  estimer le 
temps de coalescenee si on connaÏt le taux  d'&olution de la mol6cule  analyst% : 
oli 
P est le temps en onn6es 
est la diversite  nucl6otidique et 
Tau ed le taux de divergence p a r  million  d'annees 
Si on connaip ensuite g, le temps de g nitration de I'esp&ce. on pourra en deduire 
la taille  efficace : 
I 1 
I N = t/g I 
Le probl6me de toutes ces estimations de tailles efficaces est qu'elles  sont fortement 
dépendantes de I'hypothGse  stipulant que les populations  sont de taille  constante. Si ceffe 
hypothese n'est p a s  respectee. les estimations de temps de coalescence ou de taille 
efficace peuvent  n'avoir aucun sens. 
Deux  approches sont possibles  pour  mesurer la structuration  (voir la deuxi&me partie 
de la OhGse pour la discussion) 
a) La structuration ghiitique peut 8tre mesurée r le Fst estime p a r  Weir et 
Cockerham, 1984). Cet estimafeur est en effet adaptable directement aux donnees 
haploÏdes. D'un point de vue  pratique, ce Waitement est possible  sous  Gknetix en 
considérant  tous  les  individus  comme des homozygotes. On ne s'interesse bien sûr p a s  aux 
valeurs de Fis et  Fit qui seront nécessairement itgales à 1. 
Le Fst est teste de ICI mëme façon  que pour les donnees diploÏdes, mais on fera 
. . .  
permuter les genotypes et non p a s  16s C J I E I ~ S .  
b) On peut également utiliser l'approche proposée par Genepop fondee sur la non 
hornog6néitit  du  tableau de contingence des données  réelles  (voir pp 73-75). 
4) Un test de l'hygpthèse n - e w  . .. 
La plupart des paramètres utilisés et estimés en génétique des populations sont 
fondés sur l'hypothèse  neutraliste. II peut  donc  ëtre intéressant de tester cette hypothèse 
lorsque cela est possible. Plusieurs tests existent dans la littérature, chacun ayant ses 
qualites et défauts. 
Nous  avons  choisi  le  test de Tajima  (19890) qui  a et& développe  pour  des  donnees 
moléculaires de sequences ou de RFLP. Ce test est basé sur la concordance de deux 
estimateurs  independants du paramètre T=  2Np. 
Ce  paramètre  (2Np)  peut  ëtre  estime soit d partir du nombre  moyen de differences 
nucleotidiques  (ou de la diversite  nucleotidique),  soit à partir du  nombre de sites  variables 
s6gregeant  dans la population  (voir  plus  haut).  Ces  deux  formules devant  donner la  même 
estimation de T, Tajima  (19890) a propose un test  fond6 sur la  difference des  deux  valeurs, 
différence  qui est  ponderee  par  I'ecart-type de cette difference  (voir  plus  bas). 
' En effet, Tajima (1983 et 19890) a fait remarquer que ces deux estimations ne 
reagissent p a s  de la  même  façon à la  selection. Le nombre de sites variables est assez 
sensible  aux  effets de la  selection sur certains  haplotypes  IegGrement  delett5res.  tandis  que 
le  nombre  moyen de diffkrences  nucleotidiques  n'est p a s  très  influence p a r  ce type de 
sélection. Plus la selection sera importante, plus la différence entre les deux estimateurs 
sera  importante. 
Un avantage  du test de Tajima est qu'il ne necessite que  peu  d'informations : le 
nombre de sites variables ( S )  et la  divergence  nucleotidique  moyenne  entre  hoplotypes 
(k). On calcule alors  le  rapport : 
où 
8 E l  est I'estimateur de 2Np fondé sur la divergence nucléotidique 
E2 est  I'estimateur de 2Np fonde sur le  nombre de sites  variable  et 
R est  I'écart-type de la  différence  entre  ces  deux  estimateurs  (la  formule  analytique 
est compliquée  et se trouve  dans  Tajima,  19890) 
Tajima (19890) fournit  alors les intervalles de confiance des  valeurs de D pour  des 
tailles  d'échantillons  allant de 4 à 1000, pour  des  valeurs de alpha  (risque de  lère esp&ce) 
de 10, 5, 1 et 0.1%. .. . ,. .\ .(. 
Le test de Tajima suppose que la population analysée s'est maintenue à taille 
constante et n'est p a s  subdivisée.  Par  ailleurs,  les  mutations  sont  supposees  aleatoirement 
réparties  sur  la  molécule. 
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Nos donn6es  nous  permettaient  d'estimer les deux param6tres n6cessaires  pour ce 
test.  Cependant. la valeur  estim6e de la  diversit6  nuclkotidique $tait probablement  une 
sous-estimation. En effet, pour estimer nous avons utilise deux enzymes suppos$es non 
variables d partir de l'analyse  d'un  nombre  rt5dui-t  d'individus.  Nous  avons donc p16:glige une 
part de b diversite que ces deux ep1 mes pouvaient r&v6ler. fin de determiner dans 
quelle mesure cette sous-estimation de pouvait nous tromper sur Wcad 6 la neutralite, 
nous  avons  choisi  une approche empirique  que  voici : 
Pour cela, nous  avons effectue le test 6 deux  reprises.  Nous  avons d'abord calcul$ D 
en utilisant l'estimation de le valeur de obtenue en utilisant la formule de Pdei et Miller 
O, tous Restsitel, ce qui est donc la procedure normale. Nous avons appel 
valeur Dl. Puis,  nous avons refait le m&ne calcul en augmentani la valeur de d'un &cad- 
type. Cette majoration etait dore importante e?. dans  certains cas, doublait presque 
valeur de e Nous avons appel6 la nouvelle valeur du pram6tre de Tajima O2 (voir les 
r6suttats). cette proe dure est  empirique. Elle avait  cependant le rn&riie d'8tre 
exploratoice. 
be test de Tajima permet de mesurer un &xrt entre  les  deux  estimoteurs de T. Ce 
n'est donc un test de neutralit6  que sous certaines  hypothgses. insi un &art significatif  ne 
sera p a s  toujours  signe de selection. II peut en effet avoir  plusieurs  causes,  toutes  dues 
des $carts au modele sous-jacent  d'&volution. 
Les causes d'un &cart significatif  peuvent  donc elre : 
il La pr6senee de s$lection 
ii) Un &&nement  dernographique recent (expansion de population,  goulot 
d'étranglemenfl  qui  fait  que la population  &tudi& n'est pas 6 I'equilibre  mutation-derive 
iii) L'existence d'un fori d$s&quilibre mutationne1 entre sites : cedaim siles mutent 
beaucoup plus  souvent que d'autres. 
iv) Une forte h6t&rog6n&t$ intra-populatisnnelle (il y 0 plusieurs  sous-populations~ 
Notre  choix  s'est pod6 SUI ce test car ce test a et6 d6velopp6 pdiculi&ement pour 
les s6quences  ou les donnees WFIP. par oitieurs, il a &te largement  utilise dans b ~i&ature, 
ce qui a permis de mieux &der ses limites. Enfin. il necessite relativement peu de 
mesures. 
A l'instar des autres  tests de neutralitk, il presente des d6fauts  puisque  molgr6 cette 
appellation les tests de neutralit6 ne sont p a s  uniquement sensibles à la selection. Nous 
verrons cependant, dans l'analyse des r6sultots, que ses faiblesses peuvent etre très 
informatives. En d'autres  termes  le  test de Tajima ne sera p a s  pour  nous  uniquement  une 
test de neutralite. 
Une  manière de représenter  la  diversité  génétique à l'intérieur  des  populations  est 
de le  faire à travers ce qu'on  appelle  la  distribution  des  différences p a r  paires  (DPP). Cette 
distribution  represente  la  fréquence  du  nombre de différences  entre  toutes  les  paires de 
comparaisons  possibles  d'individus 6 l'intérieur  d'une  population. 
Watrerson (1975) semble  être  un  des  premiers d s'ëtre  interesse à cette description 
de la variabiliie  genetique  (Slatkin  et  Hudson, 1991). Watterson  a demontre  que,  pour un 
fragment d'ADN non recombinant, sous  l'hypothèse du  modèle 6 sites infinis, une 
population de taille  constante  presente, 6 1'6quilibre.  une  distribution  des  differences p a r  
paires (DPP) qui suit la distribution  geometrique  suivante :
avec d le  nombre de différences par  paires 
et T=2Np, N &ant  la  taille  efficace et p, le  taux de mutation p a r  generation  pour  le 
fragment  consider&. 
Representer  les  diffkrences  par  paires  permet de déterminer  visuellement  le  nombre 
moyen de differences qui separent  deux  individus  dans  la population  analyske  ainsi  que 
de voir la façon  dont les  DPP  sont  distribuees  autour de cette valeur  moyenne.  Par  ailleurs, 
le  resultat de Watterson (1975) est  apparu  comme  un  moyen  possible de determiner  dans I 
quelle  mesure  les  populations  naturelles  &tudiees  pouvaient  s'ecarter  des  hypotheses  sous- 
jacentes  (stobilit6 de la population,  panmixie  et  equilibre.  e.g.  Di  Rienzo et Wilson, 1991). 
II nous a semble  intéressant de representer  nos  donnees de  cette façon  car ce type 
de representation  pouvait  apporter  des  arguments  pour  notre  discussion  concernant  les 
événements  démographiques  passés  des  populations  de  sardinelles  (Di  Rienzo et al., 1991 ; 
Slatkin et Hudson, 1991 , Rogers et Harpending, 1992 : Harpending et al., 1994 : Rogers, 
soumis). 
Pour cela nous  avons  represent6  les  differences  par  paires en  comparant  toutes les 
paires  possibles  sur  l'ensemble du jeu de donnees.  Puis  nous  avons procede de la même 
façon sur chacune des trois grandes zones : Mediterranee, Amerique et Afrique. Nous 
l'avons kgalement  fait  en  regroupant  la  Mediterranée  et  I'Amerique. 
Avant d'aller  plus  loin  dans  la  description  des  calculs  que  nous  avons  effectue, il est 
important de rappeler  certains  résultats de Slatkin  et  Hudson (1991). Ces  auteurs  ont &tudi& 
l'impact  des  facteurs  démographiques sur la  distribution  des  différences p a r  paire (DPP). 
Deux  résultats  méritent  particulièrement  notre attention : 
il Lorsqu'ils  simulent  I'évolution  au  cours  du  temps de populations de taille  constante, 
ils montrent  que  les  distributions  observées  peuvent  être  très  différentes de la  distribution à 
I'équilibre prédite p a r  Watterson (1975). Cette distribution n'est donc qu'une distribution 
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moyenne presentant une Ires grande  variance. Une des  cons6quenees de ce r&uHat est 
qu'il est difficile de refuter l'hypothese que les populations se soient maintenues 6 taille 
constante uniquement par l'observation  d'un &cart Sr la distribution  g$orn&trique  attendue. 
ii) Sblkiw et Hudson montrent t5golemenJ que Iorsqu'une population croit fies 
rapidement (de fapn exponentielle)  pour  afteindre sa taille  actuelle, la distribution  des 
DPP est Ores proche d'une distribution de Poisson. Ils montrent 6galement que, b b 
difference de ce qui a 6te observe pour les populations de taille  constante,  les  distributions 
r simulation sont toujours t r& ressemblantes. 
Ces deux remarques permettent de comprendre  notre d6marche. Ainsi, pour  voir 
dans quells mesure les distributions sbservkes s'6cartaient de b distribution attendue d 
1'6quilibre.  nous avons repr$sent& le distribution  &om&irique  correspondant B chacun de 
nos jeux de donnees (c'est 6 dire IQ distribution  g$om$trique definie p a r  la valeur de T 
rtir des  donnees).  Puis  nous  avons procede de la  meme maniGre avec  une 
distribution de Poisson. 
o\lous avons voulu proc&der comme Slatkin et Hudson QI 4 )  et tester les ecarts 6 
nos distributions p a r  un test de Khi . Ce test ne nous a p a s  semble delicat b effectuer. En 
effet,  les BPP ne representent p a s  des  observations  indkpendantes,  aussi le Khi2 est-il mal 
adapte. Slatkin e nt la m&ne remarque et notent d'ailleurs  que le Khi2 
doit plus servir b l'ajustement qu'Sr le . II n'y a cependant  gu&e 
d'alternative..Les r6isultats des tests sont done prbsentks (Tableau Ill-16) et on gardera en 
memoire que le test ainsi  fait  risque d'etre conservatif (on rejenera  moins  qu'on  ne  devrait). 
Les calculs de differences r paires ont et6 realis& en utilisant le nombre de 
differences  ntre les haplotypes f la presence  oul'absence des sites de 
restriction. Ceffe mesure de distanc t de travailler sur des nombres  en9iers. En 
outre,  c'est la mesure qui est g$n$ralement presentee dans la liff&ature k g .  Di Rienzo et 
Wilson, 1894 ; Slatkin et Hudson, 499'1 ; Rogers el Harpending, 4992). 
On pourra remarquer que ce n'est autre que la mesure de distance carree 
euclidienne  utilisge p a r  Excoffier et al. QI 2) et Exeoffier QI 5) dont nous parlons plus  loin. 
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111) SARDINELLA AURITA : RÉSULTATS ET ANALYSES 
DES DONNËES RFLP 
A) NIVEAUX DE VARIABILITÉ 
Les diffkrents echantillons n'ont p a s  pu être obtenus en même temps. De même 
toutes  les  enzymes de restriction  n'ont p a s  &te testees à la même  &poque,  pour  des  raisons 
purement  pratiques.  C'est  pourquoi  toutes  les  enzymes  n'ont p a s  &te testees sur le  même 
nombre  d'individus  (Tableau 111-3 et 111-4). 
a)  Enzymes non  informatives : 
une 
trois 
être 
Alw 44 1, Hha 1, Hinf I et PVU I ont 6te analysees  sur 24 b 35 individus sans reveler de 
variobilit6 (Tableau 111-3). Eles ont donc et6 considert5es comme 'non informatives'. Le 
tableau 111-3 presente  egolement  rois  autres  enzymes  testees  sur un faible nombre 
d'individus  sans  reveler de variabilite,  elles  n'ont p a s  ete utilisees  pour  des  raisons  evidentes. - 
Le tableau 111-4 represente  les  profils  observt5s  ainsi que leur interpretation en terme 
de présence  ou  absence de sites de restriction. Un O est  classiquement  consider6  comme . 
absence  et un 1  comme  une  presence.  On  trouve  &galement  dans le  tableau 1 1 1 4  les. 
enzymes  Dde I, Mlu I et Pst I qui  ont mis en  evidence de la variobilit6  mais  n'ont p a s  pu 
exploitees  (voir  cidessous) 
b) Enzymes  informatives  mais  non  exploitées 
- 
Pst I s'est r&v&lée  interessonte,  mais  elle  n'a p a s  pu être  utilisee sur tout 
I'6chantillonnage car cette enzyme n'a eté accessible que. tardivement. Nous avons 
observe  trois  profils  (Tableaux 111-4 et 111-5). 
Le profil A n'a et6 observe  qu'en  Afrique de l'Ouest (27 individus, tableau 111-5). Le 
profil 8 est  le  seul  present dans les echantillons ornericoin. ven6zukIien et algkrien 
(10+2+9=21 individus), mais a kgalement éte observe chez deux poissons africains (1 
congolais et 1 ivoirien).  Le  profil C n'a et4 observe  qu'une  seule  fois,  chez un poisson du 
Congo. II est  intéressant de noter que l'information  qu'elle apporte est  presque  identique b 
celle  qu'apporte Taq I (voir  pius bas. et  tableau lll-6A). - 
Mlu I a kté testée sur 25 individus dont deux (1 ghanken  et 1 ivoirien) ont present6  le 
même  haplotype  aplxlremment hett5roplasmique (AB). II a eté  difficile de dbterminer si ce 
résultat était valide (Tableaux 111-4 et 111-5). Nous  avons vu plus  haut que ce type 
d'hétéroplasmie  existait  peut-être  mais ne semble  avoir été observee que très  rarement. 
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Comme nous n'avons pu clairement  6tablir cene h&6!roplasmie  dans le cadre de notre 
me a donc et6 consider6e  comme  non  variable et on ne presente  que  le 
profil A dam les tableaux 111-4 et 111-5. 
de I a &e test& sur 25 individus et seul un individu de Cdte d'Ivoire a present&  un 
profil  diff$reenf. Le profil  different  n'a pas  pu &re  caracteris6  clairement et n'est donc p a s  
represent& dans le tableau 111-4. 
te utilisees  ur  l'ensemble des pspulalions car elles 
variabilit6  pour  mettre en  6vidence de la  differenciation. Ce 
I (Tableaux Il14 
i 
Nous avons travaille avec des gels d'agarose 6 9.5 Q 2%. Pour Alu I, cependant, 
ceflains profils difficiles b lire ont 6% analys s et lus  une  seconde  fois  dans  des gels B 3.5%. 
Selon le pourcentage en agarose des gels, la taille des plus petifs fragments 
celables peul etre variable. A cela  s'ajoute  une  certaine  impr6cision sur la  taille  exacte 
des  fragments d&Aes. Pour cela nous  avons  reprksentk  (Tableau III4A) les tailles 
approximatives  des fragments dans  des  positions proches de celles  qu'ils occupent sur  les 
gels. 
Nous presentom  ci-dessous  les  differents  profils et expliquons  leur interpr&ation en 
terme de fragments et de sites de restriction  (Tableaux 111-68 et 111-7). 
%a4 I : 
Trois profils ont &te observes, dont  un (le profil C) n'a et6 obsew6  qu'une  seule  fois# ! 
chez un  individu de Tunisie  (Tableau lll4Al. 1. 
r3. 
Le profil A est typique des  cdtes  suest-africaines : en dehors de 8 individus sur 252, 
tous les individus analyses en Afrique de l'Ouest etaient de profil A (97~5%). II n'a et6 
observe ailleurs que chez 1 individu v n&ucYien. Le profil correspond CI trois fragments 
bien  identifiables : il est ais6ment interprefable en terme de sites de restriction  (Tableau 111- 
68). 
Le profil B est, quant d lui, typique des cdtes mediterran6ennes ou americaines 
(138/140=98,6%). On l'a cependant observe chez 1 senegalais, 2 ivoiriens et 5 congolais. 
Ce profil  s'interpr&te  facilement p a r  rapport  au  profil A. II correspond 6 la presence  d'un 
site de restriction d I'interieur du fragment de 580 pb.  Ce  fragment  donne  deux  fragments 
dont  l'un  est de taille  identique  (en  tout  cas  non  separable) BU deuxigme  fragment de 320 
pb du profil A. Autrement dit, une  seule  mutation  suffit 6 faire  passer du profil 6 au profil A. 
Le profil C correspond d un  individu de Tunisie  pour  lequel le fragment  n'a p a s  et6 
coupi! : p a s  de site de restriction. Comme cet individu  n'a p a s  pu t5tre analys6 plusieurs 
fois, nous avons test& 2r plusieurs  reprises  l'effet de son  retrait  du  jeu de donnees sur nos 
analyses.  Dans  toutes  les  mesures de diversite il n'a  qu'un tr& faible effet 6 cause de sa 
Tableau 111-3 : Analyse de Sar&nella ouritu p a r  enzymes de restriction 
non  'informatives' 
Alw441 Hha I Hinf I hlu I Hpa I Hpa II  Hind II 
Congo 
Ghana 
RCI 
USA 
Algerie 
Mauritanie 
Sénêgal 
Vhézuéla 
9 5 8 
8 5 4 
5 4 5 
3 2 4 
4 2 3 
2 2 2 
3 3 3 
1 1 1 
TOTAL 28 35 24 32 b 8 8 
Les chiffres  representent  les  individus  analyses au cours  des  tests 
préliminaires.  Les  donnees  sur Hpa 1, Hpa II et Hind II ne  sont p a s  utilis6es 
car  le  nombre  d'individus  analyse  est  trop  faible (voir texte). 
Tableau 111-4 : Profils de restriction  des  enzymes  non  exploitees de façon exhaustive 
Alw44I Hha I Hinf I PVU I Hpa I Hpa II Hind II Mlu I Pst I W e  I 
A A A A A A A A B C  A 
1 O00 loo0 l o o 0  1 000 
A -  
----  
850 900 
300 
. .  150 150 
100 
600 
400 
700 
600 
400 400 
350 
250 
300 300 
200 
100  100 
O 1 1 1 1 1  O 1 O 11 O 11 O1 10 11 
La dernière  ligne  correspond au code binaire  dkcrivant  la  prksence  ou  l'absence  des sites de restriction 
pour  les  différents  profils.  Alw441, Hpa II, Mlu I  et Pvu I n'ont  pas  reconnu de sites  sur la region de contrôle. 
Seul le  profil A a et6 represent6  pour  Dde Icar  le  profil B observe  une  seule  fois  (Tableau 111-5) n'a pas pu 
être  clairement  identifie.  De  la  mëme  façon,  seul  le  profil A a 6t6 represent6  pour  Mlu I(voir  texte). 
TOTAL 25 3 5 
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Tableau 111-7 : Haplotypes de restrictisn de S. auAta : inlerpr&atisn 
faible  fréquence G 0.25%). Dans  les  mesures de différenciation, sa présence ne suffrt p a s  à 
créer une  différenciation  importante.  Dans  l'analyse  des DPP il Cree un leger  effet  qui est 
également  negligeable. 
EcoRI 
Deux  profils ont éte mis en evidence : A et B. 
Le profil A est  present  uniquement en Afrique de l'Ouest et n'a  jamais &te observe 
en  Méditerranee  ou sur les côtes  ornericoines. II correspond à une  absence de site de 
restriction. 
present  dans  tous  les  &hantillons (34 individus  d'Afrique de l'Ouest). 
Le profil B est forme de deux fragments de tailles proches (525 et 475 Pb). II est 
Hue ill 
Trois  profils ont kt6 obsewGs : A, B et C. 
Le profil A correspond d la présence de deux bandes de même taille. Tous les 
individus  des  c6tes  américaines  ou  MéditerranGennes  ont  montre ce profil. Ce profil  est 
également present  en  Afrique de l'Ouest. 
Le profil B est  forme de trois  fragments : un des  deux  fragments du profil A est coupe 
en deux  fragments de tailles  differentes. II est  observe  uniquement  en  Afrique de l'Ouest, 
dans  toutes  les  populations. 
Le profil C est forme de quatre frogmen$ dont trois seulement sont visibles. Les 
individus de profil C &aient au nombre de 5 (1 senkgalais, 2 ivoiriens  et 2 ghaneens). 
II n'a p a s  pu  être  demontre  que  le  fragment de 20 pb du profil C &ait  effectivement 
présent dans le gel mais  invisible  car  sa  taille etait  trop  faible pour  être detect& dans un gel 
d'agarose. Une interpretation alternative est que les individus de profil C ont subi une 
délétion et qu'il n'y a donc p a s  de fragment manquant. Nous préferons la première 
interpretation  pour  deux  raisons : O )  les  phénomènes de variation de longueur de I'ADNmt 
sont en general dus à des  fragments  rkpétés. Or tous  les  individus  possedant un ADN plus 
long  ont un fragment  d'environ 100 pb plus long. Donc, en cas de perte de la repkti!ion  on 
devrait se retrouver avec 100 pb en moins et non p a s  seulement 20. Par ailleurs b) les 
individus de type C  pour  Hoe 111 étaient  tous de type A pour  Alu 1. Or le  profil A (voir ci- 
dessous)  est  uniquement  forme de fragments  courts  (inférieurs à 420 Pb).  Pour ce type de 
fragments, la  perte de 20 pb est  repérable p a r  rapport  aux  autres  individus de type A mais 
n'ayant pas cette dklétion. Nous  n'avons  rien  observe de tel. 
Le choix de I'interpretation n'a p a s  grande importance pour les problemes de 
structuration  puisque cela consiste à remplacer  un  haplorype p a r  une  autre.  Pour ce qui 
est de l'estimation  des  divergences  nucleotidiques,  en  revanche, cela peut engendrer  une 
légère  erreur. Cette erreur  sera  minime car  le  profil  C  a  ête  peu  observe.  Son  poids  sera 
donc  négligeable dans  l'estimation  de .
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Cette enzyme a permis de rév$ler 7 profils  different$.  Nous ne les dt5taillerons p a s  ici 
mais  noterons  juste  leurs  repartitions  respectives. 
Le profil A n'a 6-16 obsenk qu'en  Afrique de 1'8ues-l.  dans  tous les t3:ehantillons. 
Le profil B est  majoritaire en MediterrantSe el ou  large de I'Amerique. II est  quasiment 
frique de l'ouest (8 individus : 3.2 
Le profil C n'a 616 obsew6 qu'en  Mediterran e, en Alg$rie (1 individu). d Majorque 
(2 individus) et 6 Sete (1 individu). 
obsew6 que  dans le Golfe du 
obsew6 qu'en  frique de l'Ouest  chez 3 individus. 
Le profil F est  egalement Vpique d' frique de l'Ouest et a 
les  Bchantillons  (sauf  celui, Ires petit de Mauritanie). 
Le profil G a &te obsen/$5 fois (3 ivoiriens et 2 ghan&ns) 
Une  fois que chaque individu a 6t$ analyse avec les quatre enzymes de restriction, il 
est possible de lui  bitribuer un haplotype global form6 de quatre  lettres. Pour cela nous 
avons choisi l'ordre du  fableau lll-6A : Taq I, Eco RI, Hae 111. et Alu 1. 
Ainsi un  individu  prBsentant le profil A pour Taq I, B pour  Eco RI, C pour  Hae 111. et A 
pour Alu I sera not6 ABC . Un tel individu a 6T$ observe une fois. dans un &chantillon 
ghan6en  (voir  tableau 111XO. 
Dans certains cas. une enzyme n'a pu ëtr-e utilisBe sur quelques individus, car 
l'amplification  avait pose des  problèmes. Nous avons donc decide de ne 
individus  dans  l'analyse.  Cependant9,  lorsque  l'enzyme  manquante etail Ta 
&ait pratiquement  diagnostique cela a pu t3re fait  pour  quelques  individus.  Dans le COS 
des $chantillons congolais, nous n'avons p a s  prsc$d& 6 cette manipulation ear nous 
5 profils B pour 47 profils (plus de 40% de B). Les individus pour lesquels 
manquait  l'analyse  pour  Taq I ont  donc &te retires comme nous le disions plus haut. En 
revenche, au Ghana. sur individus analyses. aucun B n'a et6 &sew . Nous clvons dom 
supposB que les 95 individus  manquant  etaient de profil A. De  mGrne, on n'a observe  que 
B parmi les 110 individus  ivoiriens.  Nous  avons donc fait de mëme pour 4 ivoiriens. Ce choix 
se limite donc 6 un vingtaine  d'individus et est  conservatif  Iorsqu'on cherche B mettre  en 
evidence de la différenciation. 
I Polymorphisme de longueur 
Le fragment  amplifi& p a r  PCR faisait  environ 1000 pb de long chez S. ourita. Cette 
longueur est du mëme ordre de grandeur que celle observ6e chez la morue (997pb. 
Johansen et al., 19901, la carpe (9 7 pb, Chang et al., 1994) et la loche Crossostorna 
lacustre (896 pb. Tzeng et a/., 1992). Chez le loup europeen Dicentrafchus lubrox, en 
revanche, la présence de ?res importantes  repetitions  rend cette region  très  variable en 
longueur  (800 à 1500  pb,  Venanzetti et al., 1994 ; Sbordoni et al., 1995).  Lee et al. (1 995) ont 
séquence la region de contrôle de 23 espèces de poissons téléostéens et obtenus des 
valeurs  allant de 850 pb environ  chez  trois  espèces de gadidés  (proches de la morue) à 
1500 pb chez 4 espèces de pleuronectiformes  (poissons  plats).  La  region de contrdle faisait 
environ 1000 à 1 100 pb chez  les  trois  espèces de clupeidés  etudiees par ces  auteurs  (les 
deux aloses Aloso sapidissima et Aloso pseudoharengus ainsi que le  hareng  atlantique 
Clupea  harengus). 
En plus du polymorphisme de restriction, nous avons observe certains individus 
présentant  une  region de contrôle  d'environ  (et un peu  moins de) 1 100 pb. Nous  avons 
déjjd note  que  la  plupart des  cas de polymorphisme de longueur  connus  pouvaient  être 
attribues CI la  presence de fragments  repetes.  Hoelzel et al. (1994) notent  que les  motifs 
repet&  observes  chez de nombreuses  espèces de mammifères  semblent être  d'environ 
40, 80 ou 160 pb de long.  Chez  les  poissons  on  trouve un  motif de 40 pb chez la morue 
(Johansen et al., 1990). de 80 pb chez l'esturgeon (Brown et al., 19921, de 260 pb chez 
Qprinodon  spiloptera (Broughton  et  Dowling,  1994)  et  d'environ 60 pb chez  trois  esp6ces 
de poissons  plats  (Lee et ut.. 1995).  Notons  que  chez la morue,  mëme si le  motif  fait 40 pb. il 
y a toujours au moins deux repetitions. probablement pour des raisons de stobilit& 
structurale  (Hoelzel et al., 1994). ce qui  fait  un  fragment jd 80 pb au moins,  comme  chez 
l'esturgeon.  Chez  les  poissons  plats  analyses,  les  motifs  &aient  repetes 6 b 8 fois  (Lee et al., . 
1995). 
II est  impossible de determiner de  façon  certaine,  autrement  qu'en  sequençant la 
région  dans  son  ensemble, si le  fragment insere chez S. aurita est  form&  d'unit&  rep6tees. - 
Cependant  Lee et al. (1995)  ont  trouve  chez  les  trois  clup&des  etudies une insertion  riche 
en AT d'environ 150 pb chez  deux de ces  especes  et  d'environ 1 O0 pb chez la troisième. - -  
Cela  semble  bien  indiquer  que  nous  avons  mis en  evidence  un  fragment  rept5te  chez S. 
aurita d'environ 100 pb. Pour  notre  propos,  la  longueur exacte n'est p a s  tr& importante : 
seul compte le  fait  que cette longueur  soit  reperable  chez  tous  les  individus I o  portant. 
Nous  ferons  l'hypothèse que lorsqu'on  observe un polymorphisme de longueur de 100 pb 
environ, il est  -toujours dü à la même  insertion.  Ce  choix  est  prudent  puisqu'il  minimise.  le 
niveau de différenciation. Les haplotypes  portant cet élément  répéte  sont  notes  avec  un 
signe + associe  au  profil de restriction  trouve  (Tableau 111-8). 
Lorsque  le  polymorphisme de longueur  est  observe  dans la population, il peut  être 
utilisé comme  n'importe  quel  haplotype  nouveau  (voir  Nei,  1987).  C'est donc une 
information  intéressante  pour  les  etudes de structuration. En revanche,  pour ce qui est de 
son  utilisation  dans  l'estimation  des  divergences  entre  molécules,  c'est  plus delicat. II est  en 
effet difficile de savoir quel poids  mutationnel  attribuer  au  gain  ou à Io perte  d'une  unité 
de répétition.  Cela  correspond-il à la  perte  (ou  au  gain)  d'un  ou  plusieurs  sites de restriction 
? II est en  outre  probable  qu'il  existe  une  forte  homoplasie  pour ce caractère, ce qui  le 
rend peu fiable pour les reconstructions phylogenétiques. Cela est confirme p a r  le fait 
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qu'en Afrique de l'Ouest le polymorphisme de longueur soit toujours observe sur des 
haplotypes de restriction  differenis. 
Comme aucune ponderation ne nous  a semble justifige,  nous  avons  prefer6 
considgrer  que cel-tfe information ne pouvait pas Btre utilisge dans le cadre de mesure de 
'divergence  nuclgotidique. Cette hypothese  n'est p a s  plus contraignante que celles sous- 
jacentes aux  estimations de divergences  nucleotidiques. En revanche, elle  aura  tendance 
6 minimiser la valeur des estimations de diversit6 nucl$otidiques car nous minimisons le 
nombre d'haplotgrpes divergents (Annexe). En d'autres  termes nous minimisons  la  diversite 
mol6culbire  que  nous  allons  estimer. 
Pour  pouvoir  estimer la diversite  nucleotidique il aurait  fallu  utiliser  toutes les en 
sur  tous les individus, ce qui  n'&tait pas possible.  Nous avons done dü faire un choix. 
Nous avons ainsi  utilise  les  quatre  enzymes  informatives.  Taq 1, EcoR I, Hae 111 et 
ainsi que les  deux  enzymes  Hha I et Hinf I. en les supposant 'non informatives". Ce faisant 
nous avons eu tendance 6 sous-estimer la  variabilite  gen6tique  effectivement  presente. 
Nous  allons  maintenant  expliquer  plus  pr6cist5ment ce choix.  Pour cela il faut  rappeler les 
resultats  obtenus  sur les diffhntes enzymes. 
Sur l'ensemble des donn6es nous avons trouve 5 en mes presentant des niveaux 
de variobilit6  importants. ce sont Taq 1, Eco R I, Hae 111 et AI I pr6cedemment citees ainsi 
.que Pst 1. II reste alors six enzymes analys&es  sur  une  trentaine  d'individus.  (nous  n6gligerons 
ici les  trois enzymes pour  lesquelles  moins de 10 individus ont &te analyses car le travail sur 
ces enzymes ne peut  &re que preliminairel.  Parmi  les six enzymes, quatre  n'ont p a s  mis en 
evidence de variabilif6 (AIw44 1, Hha 1. Hinf I et Pvu I> et deux en ont r$v$l$ une IkgGre ( 
I et Dde 0. Utiliser lu I et Dde I n'est gu&e possible puisque cela suppose que nous 
connaissions les g6nstypes  d'individus non analyses  pour des enzymes mettant en 
&idence de IQ voriabilite. Cela signifie qu'en les negligeant nous allons sous-estimer le 
niveau de variabilite rWle de S. aurifa. Afin de maintenir les biais dans le meme sens (la 
sous-estimation de la variabilil49 nous avons dkid6 d'utiliser les quatre en 
r&v&mt p a s  de variabilite,  mais  comme Alw I et $%pu I n'on9 s revel& de s i k s  de 
restriction (Tableau 1 1 1 - 4 ,  elles peuvent &re mises de cat&. En d'autres termes. il s u f f i  
d'analyser Hha I et Hinf I en plus des quatre enzymes informatives d$jd citees pour 
minimiser BU maximum les valeurs de diversite nucl6otidique que nous obtiendrons et 
minimiser le biais du calcul de diversite  nucleotidique. 
Tableau 111-8 : Distribution géographique  des  haplotypes de S. auritu par  localité 
Mauritanie  Senegal RCI Ghana Congo USA VBnezuela  Majorque  Sète  Tunisie  AlgQrie TOTAL 
(4) (37) (1 10) (51)  (49) (20) (41)  (10) (11) (13) (45) (391) 
1 9 33  10  15 68 AAAA 
AAAB 
AAAB+ 
A A A E  
AAAF 
AAAG 
AABA 
AABA+ 
AABB 
AABE 
AABF 
AACA 
ABAA 
ABAB 
ABAF 
ABBA 
ABCA 
B A A A  
BAAB 
BABA 
BABA+ 
BBAA+ 
 BAB 
BBAB+ 
BBAC 
BBAD 
CBAB 
1 
1 
1 
1 4 1 2 
3 2 1 
18 53 25 16 
1 
1 
1 1 1 
1  1 
1 2 1 
2 3 6  3 
1 
1 
3 6 4 3 
1 
1 2 
1 
1 
1 
1 
1 17 32 
1 8 
2 
1 
1 
1 
8 
6 
115 
1 
1 
3 
2 
4 
14 
1 
1 
16 
1 
3 
1 
1 
1 
1 
<l . 
9 9 12  43  123 
1  10 
1 2 1 4 
2 
1 1 
Les sous-echontillons sont regroup3 pour ne former  qu'un  6chantillon p a r  localit& 
Les haplotypes  sont  ranges p a r  ordre alphaMtique 
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Tableau Ill-1 0 : Distribution géographique des haplotypes d’Amérique et de M&diterran&e 
ABAB 
USA Vénézuélal Vén&zu&aZ Majorques SGte Tunisie1 Tunisie2 Algérie1 Algérie2 TOTAL 
(20) (16) (25) - (10) (11) (6) (7) (35) (9) (140) 
1 1 
BBAB 17 13 19 9 9 5 7 33 9 122 
BBAB+ 1 3 5 1 10 
BBAC 1 2 1 4 
BBAD 2 2 
CBAB . . 1 1 
--..- -.-. - -- ..-...---.. .- .- ..-.-.- .- 
a) description 
Nous  avons  obtenu  27  haplotypes  sur  l'ensemble  des  391  individus  analyses avec les 
quatre enzymes de restriction  (Tableau 111-8). 
Polymorphisme de longueur 
Parmi ces 27 haplotypes, 5 haplotypes  represent& par 13 individus, sont dus à la 
presence de l'insertion de 100 pb. Parmi  ceux-ci, 4 correspondent d des  haplotypes de 
restriction dejd observes  tandis  que  le  %me (BBAA+) est un haplotype de restriction  jamais 
observe. On  peut  tout de suite noter que la majeure partie de  ce polymorphisme de 
longueur  est  issu  d'kchantillons  des  côtes  americaines (9 individus sur 14) alors qu'd  peine 
un cinquième  des  kchantillons  sont issus de  celte r6gion  (61/391=15,8%).  Sur  ces 9 individus 
americains 8 sont observes dans les 2 6chantillons venezuéliens, dans des proportions 
similaires (1 9% et 20%). 
Le  polymorphisme de longueur n'a et6 observe que chez un individu de 
Mediterranee (algérien). II est interessant de noter que c'est le mëme haplotype qu'en 
Atlantique  Ouest : BBABc. 
I 
En Afrique de l'Ouest. 4 individus presentaient ce polymorphisme de longueur : 2 
congolais  (AABA+, BBAA+), 1 ghaneen (/%AB+) et 1 sen6galais (BABA+). On peut 
remarquer  que  les  quatre  haplotypes de restriction  sont  differents, ce qui  indique  une  forte 
homoplasie  pour  le  polymorphisme de longueur. 
Répartition des haplotypes 
Quatre  haplotypes  seulement  sont  observes  dans  les  echantillons  americoins.  Cela 
donne  une  valeur  moyenne de 6.5 haplotypes  pour 100 individus  (4/61=6.5%). En 
Mediterrange,  on  trouve  une valeur de 5.1%. Enfin, cela correspond d une  valeur de 7.2% 
sur l'ensemble de l'Afrique de l'Ouest.  Ces  comparaisons  sont cependant limitées  par  le  fait 
que seule la presence  ou  l'absence  intervient  dans  le  calcul. 
La diversite  genique  ou  diversite  haplotypique  (Tableaux 111-1 1 A) tient  compte des 
frequences  des  haplotypes.  Les  valeurs  indiquent  clairement que les  6chantillons  africains 
sont plus variables que les 6chantillons mediterraneens ou americains. L'kchantillon le 
moins variable d'Afrique de l'Ouest est celui de Mauritanie (h=0.50). II est pourtant plus 
variable, que le plus variable des echantillons restant (un échantillon du V6n6zu5la : 
h=0.38). Sachant que  I'échantillon  mauritanien  est  formé de quatre individus seulement, 
cette différence est encore  plus  flagrante.  Ainsi,  pour  des  tailles  d'6chantillonnage 
raisonnables,  les  valeurs de la diversité  génique  sont  plus de deux  fois  superieures  dans  les 
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échantillons  africains. On trouve mGme deux  6chantiltons  mediterraneens  présentant  une 
diversiti!  nulle : un seul haplotype a i!te obsewi! (Tableau 111-9 1 BI. 
La diversité haplotypique presente ?ouf de meme l'inconvénient de 
compte de la distance entre haplotypes, ce que la diversit6 nuclt5o"ridi 
eliff6rences sont d nouveau encore plus flagrantes : en enne  l'Afrique 
variabilid6 plus de IO fois sup rieure d celle obsew& e diterran6e ou 
lantique Ouest presente une diversit6 16gèrement plus grande mais cette 
diffi!rence est faible. L'6chanlillonnage fait ne permet s une comparaison serieuse. On 
peut remarquer que les valeurs des diffkrentes  localifes  africaines sont assez importantes 
abtrianie, b cause de la trQs faible taille d' chantiltonnage). Les 
congolais  sont les plus  variables. 
galement souligner  l'importance des Qcarts-type calcul$s. Ils sont en effet. 
du meme ordre de grandeur  que la valeur  estimee. Cela est dû au nombre d'enzymes 
utilisees. 
Nous  n'avons s reprGisentt5 la diversite nuclhtidique pour  tous les petits 
f5chantillons de M6diterran6e  ou  d'Afrique de l'Ouest car les valeurs sont tr& faibles et 
sujettes 6 de fortes  variations dès l'ajout d'un  individu  different.  Ce  problème  existe bien sûr 
pour les autres mesures de variabilii  mais est accentu6 ici p r  le fait de tenir compte des 
diff&rePlees entre haplotypes accroit I'$chelle el? variation sur  les  faibles ~chanlillons. 
En ce qui concerne la distribution des haplotypes, le point frappa3 est b quasi- 
absence  d'haplo?ypes  communs  entre  l'Afrique de l'Ouest  d'une part et la M6diferran6e et 
I'Atlanlique Ouest d'autre rt (Tableau 111-8). Sua 366 individus  Iraites dont 2% ouest- 
africains. I seul individu (eo lais) p r h n f e  un haplotype typiquement m&diterran&en ou 
americain.  Cet  haplotype (BBAB) est celui qui est le plus  frequent  dans  ces  deux  regions 
(88%). Cette observation  comprend  deux  points  remarquables : tout d'abord une tres fork 
discontinuit6 g&n&ique sur une distribution a priori continue (entre la Mediterran6e et 
l'Afrique de l'Ouest) et ensuite un pool genelique Ires semblable  entre, la M6diterranee et 
les cdtes  americaines. malgr6 la  barrière  constituee p a r  l'Atlantique. 
Le premier  point est probablement  le  plus  remarquable. II faut en effet remarquer 
que Bowen et Avise (1990) n'ont observe un phenornhe comparable qu'entre sous- 
espèces d'esturgeon (Acipenser oxyrhynchlrs oxyrhynchus et .o. desotoi) ou de loup 
américain (Centrepistis striata striata et Cs. melana).lorsqu'ils ont  cornpar& des populations 
des deux rives de la Floride (c6te atlantique et Golfe du Mexique). Ces 
possèdent. rappellons-le, des capcit6s migratoires et des tailles de populations bien 
inferieures 6 celles qu'on  prête aux  sardinelles.  Bowen et Avise ont en revanche  observe 
des haplotypes en commun entre les deux sous-espeees de menhaden (Brevoortia 
patronus et B. iyrannus) échantillonnees  &galemen? des deux côtes de la Floride. 
Rappelons que le menhaden est un  clupeidé  proche de I'ethmalose, peu  migrateur, et 
Tableau 111-1 1A : Mesures de variabilité  de Surdinello uurifu. 
n Nb Diversit6  Diversit6 
allèles  genique  nucleotidique 
Congo 
GhClKl 
RCI 
Sén6gal 
Mauritanie 
Afrique 
Algerie 
Tunisie 
Sète 
Majorques 
Méditerranée 
USA 
VénCiméla 
49 
51 
110 
37 
4 
251 
45 
13 
11 
10 
79 
20 
41 
14 
9 
13 
9 
2 
22 
3 
2 
2 
2 
4 
3 
3 
4 
0.79 
0.7 1 
0.67 
0.70 
0.50 
0.7 1 
o. 09 
0.1 5 
0.31 
0.1 9 
0.1 4 
0.27 
0.36 
0.33 
0.01794 (0.01 136) 
0.01 562 (0.01 261) 
0.01 304 (0.0091 1) 
0.01 288 (0.0091 6) 
0.00536 (0.00588) 
0.01531 (0.01021) 
- 
0.001 16 (0.00129) 
0.00229 (0.00256) 
0.00058 (O.OoO64) 
0.001 16 (0.00099) Amérique 61 
Les  valeurs de diversite  nucleotidique  obtenues  pour  les  populations 
mediterraneennes  n'ont p a s  et6 presentees car elles  sont  tr&s  faibles et sont 
issues de trop petits  kchantillons. 
- . *  .. . . .  
Tableau 111-4 4 B : Mesures de variabilitg de S. aurifa : niveau local 
n Nb alleles Diversité  g6nique 
Congo1 5 5 0.89 
Congo2 9 3 0.66 
Congo3 7 5 0.79 
Ghnal  '27 6 6.68 
WC1 1 9 3 0.68 
WC12 37 7 6.67 
Senegall 10 3 0.69 
Alg&ieli 35 3 6.9 4 
Tunisie1 6 2 0.30 
Tunisie2 7 4 0.60 
sete 11 '2 0.34 
ve?nem6lal 
V&n&m&la2 25 3 0.38 
n est la taille  d'&ch@rntillonnage dans tous les sous-khantillons. 
Les valeurs de diversite  nucl6otidique ne sont p a s  representees. 
Tableau 111-12 : Distance entre les trois regions 
Divergence  nucleotidique 
Arnerique / Afrique 
Mt33terranée / Afrique 0.64075 (0.62696) 
Arnkrique / Méditerranke 0.60003 (6.00003) 
dont les tailles de populations sont comparables (un peu supérieures) à celles des 
sardinelles en Afrique de l'Ouest  (Longhurst et Pauly,  1987).  De  plus,  ces  auteurs  ont  utilisé 
une approche  qui  augmente les  chances  d'observer  des différences  entre  haplotypes  et 
donc  limite  les  cas  d'haplotypes  communs. En effet, ils ont ravaille sur  des  tailles 
d'échantillon plus rt5duites que les notres (33 menhadens en tout), tout en utilisant plus 
d'enzymes (1 8). 
Le deuxième  point  concerne la proximite gknetique  entre la Mkditerranee et les 
&tes  americaines.  L'haplotype  majoritaire  st  lemëme : BBAB. En ignorant  le 
polymorphisme de longueur, cet haplotype  represente 97% des  haplotypes  sur  les  côtes 
americaines et 92 % en Mediterranee. Si, en revanche on separe BBAB et BBAB+, 
I'echantillon venezuelien (regroupement des deux echantillons vknezut5Iiens) semble un 
peu à part : 78.5% d'individus  sont de  type BBAB contre 90% dans le  Golfe du Mexique  ou 
92 % en Mediterranee.  Nous  verrons i cette impression  se  vkrifie. 
Lorsqu'on  rentre un peu plus  dans  les  details  des  trois  regions qui se  sont  dessinkes à 
la simple vue du' Tableau 111-8, on peut decomposer ce qui se passe pour l'Afrique de 
l'Ouest  (Tableau 111-9) et ce qui se  passe  pour la Méditerranée  et  l'Atlantique  ouest  (Tableau 
111-1 O). 
Au  niveau de l'Afrique de l'Ouest,  nous  noterons  juste  quelques  points : 
i) On  observe  deux  haplotypes  principaux  qui  sont AAAA et AABA qui representent 
chacun 28% et 46% des  haplotypes  presents,  respectivement.  Ces  deux  haplotypes  sont 
bien  moins  frequents que l'haplotype  le  plus  frequent  des  deux  autres  zones  (autour de 
90%). Ils different  I'un de l'autre  par un site de restriction. 
ii) En dehors de ces  deux  haplotypes, A B M  et ABBA sont  moyennement  frequents. 
iii) 16 haplotypes ne sont  observés  qu'une  ou  deux  fois pa r  échantillon  (Tableaux 111-9 
et Ill-9)). 
iv) Aucune  structure  n'apparaÎt  clairement à la simple  vue  des tableaux 111-8 et 111-9. 
v) II semble exister une stochasticite importante dans la presence des differents 
haplotypes même dans les echantillons originaires de la même zone geographique : la 
variabilite  intra-'zone'  pourrait  ëtre  importante. 
Dans  l'Atlantique  Ouest, il semblerait  qu'il  existe  une  différence  assez nette entre  les 
échantillons  ven6zueIiens  et  celui du Golfe du Mexique. Cette difference est due 
principalement d la presence d'un polymorphisme de longueur dans les kchantillons 
v6nézueliens et quasiment  absents  du  reste de l'aire de répartition  kchantillonnee.  Cette 
différence se retrouvz au niveau de la  frequence de I'haplotype  le  plus  frkquent BBAB qui 
représente 90% dans  le  Golfe du Mexique  et 75% sur les deux  kchantillons  v&nezu&liens.  On 
peut  egolement  noter  que  I'haplotype BBAD est present à une  frequence de 10% dans 
I'échantillon du Golfe du Mexique mais n'est p a s  du tout observe sur les 41 individus 
vénézuéliens. 
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6diterran6.e. il semble  exister  une  grande  homog6neite en dehors d'un des 
deux  échantillons  tunisiens  qui presente un haplotype  unique  puisqu'il porte le seul  profil C 
obsewé pour  Taq 1. Remarquons  que les échantillons  tunisiens  sont les seuls B appartenir 
QrnEme de rnaniere limitrophe) CI le partie  orientale de la M$diterram&e. 
L'utilisation de enzymes de restriction 'informatives" Q donc permis de mettre en 
&videnee 27 haplolypes diff 3 en ignorant  le  polymorphisme de longueur) sur 3 
individus.  Tringali et Wilson 1 ont &galement ravaille sur S. aurifa. Ils ont trouv6 
haplotypes diff rents  ur 73 individus chantillonnks dans deux localit& du Golfe du 
exique (n=29+28) et une  tocalite  du  sud du Bri5siP (n=16) en utilisant 9 enwmes variables, 
c'est B dire en utilisant  deux  fois  plus d'en~ymes variables sur la rnol6cule  entière. Ils ont 
une assez grande  aire de repartition  mais sur UR nombre  d'individus  moins 
élev6  que nous. 
La comparaison de notre i5chantillon du Golfe du Mexique avec leur donnees 
montre que nous  ne  Prouvons que 4 haplotypes (n=20) contre 9 (n= 8) et 15 Qn=29) dans 
leurs  deux  t5chantillons de le meme tone. 
Nous avons calculi2 les diversites haplotypiques (non pr6senti2es r ces auteurs) d 
partir de leurs  donnees.  Nous  avons obtenu h=8.76  pour chacun de ces deux  &chantillons 
et h=0.89 pour leur 6chanSillon br&ilien. Ces valeurs nt PIUS $b&es que les notres : 
h=0.27, 0.34 e9 0,38 pour  I'~chanti1lon du Golfe du xique et les deux  6chantillons 
v6nézuéliens,  respectivement  (Tableau 111-1 1.4). Cela  montre  que il leur approche 
de mettre en &idence plus de variabiliig  que la notre et que ii) la mesure de diversit 
haplotypique  ne  permet s toujours les comparaisons puisqu'elle depend de la longueur 
gion mol6culaire enalys&e : ainsi on tend w6cessairement vers une diversite 
haplolypique de 1-'9/n quand tous  les all&les sbsew6s dan's un 6chanfillon sont  diMirents. 
ce qui n'est p a s  exclu si on regarde des s6quences suffisamment longues (n &tant le 
nombre d'allèles observ6s). En effet, Tringeli et Wilson (1 3) ont mis en &idence 5 
variables avec les 9 enzymes  informatives  (reconnaissant 6 pb) : ceci correspond B une 
longueur de 52"6=312 pb. Pour notre  part, nous avons  mis en evidence 18 sites  variables de 
4 pb et un site variable de 6 pb, ce qui  correspond 6 une  longueur de 45 pb, c'est CI dire six 
fois  moins. . . .  
II approit donc que, si on veut  comparer  des  etudes  diffkrentes. il faut  une  mesure 
qui ne soit p a s  trop  dépendante de la taille  des  kchantillons  mais il faut  aussi  tenir compte 
de la longueur de séquence  analys6e e9 donc de la divergence moyenne entre 
molécules. La diversite  nucléotidique a ces propriktés. 
Un probleme  subsiste cependant : les rkgions analysées sont-elles  comparables ? 
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Nous  avons  choisi la région de contrôle  qui est  considérée, en général,  comme la 
plus  variable de la  molécule. Le but était,  bien sûr, de mettre en  evidence un maximum de 
variabilite. Nous avons vu que. chez certains salmonidés, la région de contrôle semblait 
evoluer  aussi  lentement  que  certains  gènes  codants  (Giuffra et al., 1994). A l'inverse,  chez 
l'esturgeon,  Brown et al., (1992) ont  trouve  un  taux  d'evolution de la  region de contrôle du 
mëme  ordre  que  chez  les  mammifères (de 5 à 15 fois  plus  rapide que la molecule dans  son 
ensemble). Quant à Martin et al. (1992). ils ont montre que I'ADNmt des requins evolue 
moins  vite  que  celui  des  mammifères. 
II semble donc  difficile, u priori, pour  une  nouvelle  espèce de poisson, de choisir un 
rythme  d'evolution  pour la region de contrôle.  Nous  ommes donc contraints  aux 
conjectures. II est  ainsi  classiquement  admis  que la  molecule  d'ADNmt  6volue  environ d un 
rythme de 2% par million  d'annees  (Wilson et al., 1985 ; Avise et al., 1937). Carr et al. (1 9951, 
qui  ont  travaille sur la morue, ont p a r  exemple  considere  que,  selon  Kocher et al. (1989). 
I'évolution  serait  moins rapide  chez les poissons. Ils ont  donc  applique un facteur 0.8 au 
taux de 2%. II nous  semble  difficile de dire si ce choix  a  veritablement un sens. En outre, 
l'application de  ce genre de correction aux poissons dans leur ensemble, comme s'il 
s'agissait d'un  groupe  homogène. st  très  difficile à justifier. 
I 
Comme il n'existe pas, d notre  connaissance, de donnees  serieuses permettant de 
déterminer le taux d'evolution de I'ADNmt des sardinelles (ou d'autres clup&idGs) et 
comme la seule étude existante se fonde sur  I'ADNmt total, il nous  a  semble  raisonnable de 
comparer la diversite nucleotidique dans notre echantillon du Golfe du Mexique aux 
valeurs  obtenues par  Tringali et Wilson  dans la même  region. Cette  comparaison est bien 
sûr approximative et  ne fournit p a s  de valeur  absolue.  Elle  permet de dire si la  region de 
Pr 
contrdle  evolue  beaucoup lus  vite  que  la  molecule  entière,  ou  non. 
Tringali et Wilson (1993) ont obtenu, pour leurs trois echantillons des valeurs de Il 
allant de 0.0045 b 0.00% (les ecort-types etont, comme les notres, du mëme ordre de 
grandeur  que  la  valeur  estimée),  Nous  avons  obtenu n=0.0023+0.0026, pour  I'echantillon 
des USA. Notre valeur est donc du mëme ordre de grandeur que la leur (peut-etre 
Egerement  inferieure).  Cela  va  dans  le  sens de ce que nous disions, d savoir que nous 
sous-estimions  probablement  la  diversite  nucl6otidique.  Cela  signifie en tout cas  qu'il ny a 
aucune  raison de penser que  la  region de contrôle  evolue,  dans  son  ensemble, beaucoup 
plus  vite que la molécule  entiere.  Nous  utiliserons  donc  le  taux  classique de 2% par  million 
d'annees,  faute de plus ample  information. 
En conclusion,  l'analyse de la moltkule entiere  permet de mettre en evidence plus 
de variants  mais  necessite  a) du materiel  frais  en  importante  quantite et b) des  techniques 
moléculaires  plus  lourdes.  Notre  technique  a  permis de mettre  en  &idence  une  variobilit6 
raisonnable  en  utilisant  une  technique  bien  plus  simple.  Comme  nous  l'avons dkjà 
mentionne. celte technique  p rmet  d   s'affranchir de certains  probl6mes 
d'échantillonnage sur le  terrain  car  on  peut  travailler  avec  des  echantillons  partiellement 
dégradés  et  consew6s  dans  l'alcool. 
1 5 3  
propos des 6carts-type des estimations de W 
Nous avons vu plus haut  que  l'&xW?ype  autour des valeurs de %% esfimges etail 
assez important. II faut remarquer  que ce type de r6suhat  n'est p a s  rare dans la litt6rature 
lorsque le nombre mes utilisees n'est p a s  trgs &lev& ( p a r  ex. Tringali et Wilson. 1 
Lynch et Crease nt rnsntr6 que  pour  obtenir  des  estimations  correctes de il 
faudrait utiliser au moins 20 enzymes de restriction, ce qui est rarement le cas. Ce 
probl&ne existe 6 alemsnt avec les s6quences puisque Martin et a/. (1 O1 ont montre 
qu'il  faudraif  des sQquences de plus de 9 6  pb pour  obtenir  des  estimations de 
divergences  nucl&otidiques  correctes. 
Cela signifie que nous ne devons p a s  donner  plus d'importance  qu'il  n'en faut aux 
valeurs  absolues. 
Nous avons discut de la difficult6  qu'il y a d comparer les donnees de variobilit6 
gGn6tique entre espgces lorsque  les rnGthdes d'analyses ou lorsque les fragments 
analys& sont  differents. hflalgre cela il peut etre interessant de faire cetfe corn 
puisque le travail de Tringali et Wilson (1 31 poss&k un 6chantillon commun avec nous. 
Nous  nous limiterons aux donnees de la diversite nuel&otidique et recalibrerons nos valeurs, 
dans ces comparaisons. en considerant que leurs chantillons du Golfe du Mexique 
presentent la m&ne  variabiWt5  que le nbfre.  Rappelons que ces auteurs  ne  trouvent 
de difference nette de variabilif$ g#in&ique enire leurs trois  points d'6chanliilonmge. b 
diversite nucleotidique  variant de 0.4 6 0.6%. 
Les valeurs de diversite nucl6otidique observees dans l'ensemble des animaux 
&tudies jusqu'd present varient de presque zero (=O. %> chez le loup  amerieain 
irgin e$ a/., 19891 p1 plus de 16 fois  plus,  chez le poisson Lepmis 
micm/cphus QBerrningharn et Avise, 19861, la chauve-souris Adibeus jomcaicensis (Purno et 
al.. 1988) ou le  passereau Pornatoostornus Itemporcdios (Edwards et Wilson, 4 01. De maniere 
gG&rale, les valeurs  Irouvees sont plutdt  situees  entre 1 et 5% (voir p a r  exemple  Taberlet, 
1992) 
II est donc clair  qu'il  existe  des esp6ces variables g6n6tiquement et, d'autres qui ne 
le sont p a s .  Ainsi, si on utilise la valeur de Tringali et Wilson (1691) les sardinelles du Golfe du 
Mexique et am6rieaines semblent appartenir B l'ensemble des especes peu variables, 
malgr6 les tailles de population 6normes. 
En revanche,  nos  r6sultats  indiquent  que  l'Afrique de l'Ouest  presente  une  variabilite 
qui est approximativement 7 fois  plus  importante  que celle de I'khantillon du Golfe du 
Mexique.  Cela  nous donne  une valeur  fictive  d'environ 3.5% pour les populations  africaines 
de S. auritu. La  vision que nous  avions  change  puisque  maintenant les sardinelles semblent 
appartenir plutet à l'ensemble  des  espèces  presentant  une  variabilite  génetique 
intermédiaire. 
En regroupant  toutes nos  donnees,  nous  trouvons  une  diversite  nucleotidique qui est 
environ 20 fois  superieure à celle observee  dans le  Golfe du Mexique.  Cela  nous  amène à 
une valeur de 10% et fait de la sardinelle ronde l'une des espèces les plus variables 
gknétiquement. 
Cela  nous  montre  les  limites de ces  comparaisons  entre  espèces.  Quand  s'ajoutent 
les problèmes lies à la definition de I'espZxe ou de la sous-espèce, la comparaison est 
encore  plus  delicate. II est cependant possible de mieux  calibrer  ces  comparaisons, en  ne 
s'interessant  qu'd  des  organismes  proches. Ainsi, Bowen et Avise  (1990) trouvent  une  valeur 
de 3.2% pour  le  menhaden  Atlantique  et 1% pour  le  menhaden du Golfe du Mexique.  Pour 
l'alose Alosa sapicfisima Bentzen et al. (1989) trouvent 0.4%. Quant au hareng CIupeu 
harengus, Kornfield et Bogdaniwicz  (1987)  observent  une  valeur de 4.4%. 
Les donnees du menhaden du Golfe du Mexique sont interessontes puisqu'elles 
indiquent que, pour cette autre espèce de clupeid6 présente dans la même aire 
geographique, la diversite n'est p a s  très differente de chez S. aurita. Les donnees du 
hareng  atlantique  montrent  que ce clu@ide n'est p a s  beaucoup plus  variable 
gënétiquement que la sardinelle ronde. Or, les populations de hareng sont connues 
comme &tant parmi les plus importantes des clupeid&, bier. devant les sardinelles 
(Murphy,  1973).  Cela  devrait  permettre le  maintien  d'une  grande  variobilit6  genktique. A 
l'inverse.  les  populations de hareng  ont  probablement bien plus  subi  les  effets  des  dernieres 
glaciations que les espèces tropicales dont le milieu a moins change (Van Zinderren 
Bakker. 1982). De même, le hareng est bien plus intensement soumis à la pression de 
pëche  et ce depuis bien plus  longtemps que les  sardinelles  (Bertin,  1954). 
En resume,  malgre  toutes  les  reserves  que  nous  avons  presentees, le  recalibrage de 
nos  donnees à celles de Tringali et Wilson  (1993)  semble en accord avec les  (trop)  rares 
etudes  publiees sur les clupeidés,  notamment  lorsqu'on  tient compte de leur  histoire et des 
donnees  geographiques  même  succintes. 
d) Variabilité  génétique  et  temps de coalescence 
La diversite  nucleotidique  mesure  le  nombre  moyen de substitutions  nucleotidiques 
entre  deux  sequences  prises au hasard  dans  la  population.  Connaissant  le  taux  d'evolution 
p a r  unite de temps  pour cette sequence, il est donc possible  d'estimer  le  temps  moyen 
necessaire pour obtenir un niveau de diversite donn6 dans une population de taille 
donnie. Ce temps  est  le  temps de coalescence de la  population. 
II faudra  faire attention Sr cette notion  car elle renseigne sur les mol6cules et p a s  
nécessairement  sur le  populations.  L'existence  d'un  polymorphisme  ancestral  ou de 
mélanges récents (par contacts secondaires ou constants) peuvent ainsi brouiller les 
cartes. 
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II est important de noter- ici que les calculs de temps de coalescence  n'ont de sens 
que  pour  des  populations  panmietiques de tailles  constantes. De mëme, la comparaison 
entre  population  n'a de sens que si les populations ont eu des tailles identiques ou au 
moins comparables. Ce que nous pr6sentons ici est 6 prendre avec pr$caution car, 
' comme nous le discuterons,  nous avons le sentiment que cela est loin d'We le cas des trois 
grandes  regions. 
Nous  pouvons donc estimer  les  femps de coalescence pour  les  trois  grandes  rkgions 
frique de l'Ouest, la Gditerraarsee et I'Amerique  (Tableau 111-1 31. rtir du 
moment 09 nous trouvons des valeurs de diversit6 nucleotidique quasiment Mentiques 
merique et la 6diterrant5e. cela indique  que la coalescence a eu  lieu d 
B la meme @.poque. 
Nous trouvons une valew d'environ 60 806 ans. CeRe valeur est approximative 
puisqu'elle depend d lo fois de notre  estimation de et de I'hypothese que nous  faisons  sur 
le vitesse  d'&volution de la  region de eontrble. vec  un  temps de generation  d'un an cela 
donne donc une  taille  efficace de Fd40 660 femelles. Si la  région de contrdle 
rapidement  qu'au  taux de % p a r  millions  d'annees  que  nous  avons  suppos6, le temps de 
coalescence pourrait W e  bien infkrieur et coincider avec la derniere p&i 
glaciation qui a connu un pic, il y a environ O 680 ans. Cela rgduirait d'autant la taille 
eff icace. 
Pour ce qui est de l'Afrique de l'Ouest,  nous  obtenons  une  valeur  superieure  pour le 
temps de coalescence, ce qui est bien  entendu d0 6 le plus grande diversite 
nucl6otidique. La valeur  que ROUS trouvons est de l'ordre de 766 006 ans. En su sant un 
temps de generation  d'un an cela donne une taille efficace femelle d'environ 00. 
L'irnpr&cision que nous avons sur le d'&volution d'une pad et le niveau &el de 
variabilitg de la  region de contrdle d'autre e est telle que  la  faille efficace peut &re 46 
fois  plus grande ou  plus  petite. En d'autre lermes, nous  obtenons  des  tailles efficaces qui 
sont  toujours  importantes en valeur  absolue  mais  &galement  toujours  faibles p a r  rapp~rt 
aux tailles reeks. En frique de l'Ouest de telles tailles vont gener la deriase g6netique 
rique et M&di?erran&e, cela pourrai? ne ps &re le cos si nous  sommes 
dans  la tranche  inférieure de nos estimations. 
La diversite  que  nous  observons sur I'er&mble de nos  donnees est de l'ordre de 4 6 
5%. Elle  est donc trois  fois  superieure 6 celle observke en Afrique de l'Ouest et pres de 
fois  superieure 6 celle obsewee dans la Mediterranee  ou en Amkrique.  Ici. en revanche il 
n'est p a s  raisonnable de vouloir  estimer un temps de coalescence  car nous  rn6langeons 
des  populations  independantes. de tailles  efficaces et d'histoire  probablement  diffkrentes. 
Ainsi, si un des  groupes  est  issu  d'un  évenement de colonisation 6 partir d'un haplotype 
rare de la  population  ancestrale et si cet haplotype  a  conquis  le  nouveau  milieu il devient 
sur-representé dans I'echantillonnoge que nous avons et biaise complètement cette 
estimation. 
Tableau 111-13 : Diversite  nucléotidique  et  temps de coalescence 
Diversite  Temps de 
nucleotidique  coales ence 
Mediterranee  (n=79)  0.001  16 ( .001  29) 58 O00 (64 000) 
Amerique  (n=61) 0.001 16 (0.00099) 58 O00 (49 000) 
Afrique  (n=251)  0.01  3 (0.01 021) 760 O00 (51 O 000) 
Tringali et Wilson  ( =73)*  0.00525 (0.00204) 265 O00 (200 000) 
* donnees  totales  (voir  texte). Les donnees de Tringali et Wilson  sont 
donnees  ici, à titre de comparaison 
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La distance  que nous  trouvons  entre  l'Afrique de l'Ouest d'une  part,  et la 
Méditerranée  ou  l'Amérique  d'autre  part,  est de l'ordre de 4% (Tableau 111-12 et figure 111-8). 
C'est à dire de l'ordre de 20 fois  plus  grande que  la  variabilité  observée à l'intérieur de la 
Méditerranée  ou en Amérique.  Cela  est à nouveau  un bon indicateur de la séparation  qui 
a eu  lieu  entre  l'Afrique de l'Ouest et les  deux  autres  régions. En revanche, la Méditerranée 
et  I'Afnérique  présentent  une  distance de 0.003% (écart-type : 0.0033%) très faible  mëme 
devant  la  diversité de chacune de ces  deux  régions. Ceci montre  leur grande proximité 
historique. 
Tout cela indique  donc  une  origine  commune  entre  la  Méditerranée  et  l'Atlantique 
Ouest à partir d'un  groupe  "nordiste"  (on  prendra cette dénomination, à défaut de mieux.) 
Ce groupe nordiste est nettement séparé du groupe africain (Figure lll-7A). Ces deux 
grands  groupes se  sont  diversifié  génétiquement à partir de deux  haplotypes  principaux 
AABA et AAAA en Afrique de l'Ouest et de BBAB dans  le  "Nord". AABA et AAAA diffèrent 
par un site tandis que AABA et BBAB diffèrent  par  quatre  sites. 
Le fait d'observer des différences importantes de diversité entre les trois grandes 
régions  pose un  problème  d'interprétation. En effet, les  estimations de temps de 
coalescence supposent des tailles de population comparables et constantes. Or il est _. 
difficile de déterminer si deux  niveaux de diversité  observés  dans  deux  populations  sont 
dus à l'accumulation de variabilité  depuis  une  mëme  époque  dans des populations de 
tailles différentes ou à une accumulation dans des populations de tailles comparables ..*.. 
mais  sur  des  durées  différentes. 
De  même,  la  valeur  concernant  la  distance  entre  l'Afrique de l'Ouest d'une part et 
les deux autres régions doit être utilisée avec précaution pour estimer l'époque de la 
séparation  entre  ces  deux  groupes. En effet,  deux  interprétations au moins  sont  possibles 
pour  expliquer cette divergence  importante (>4 %>. Cette forte  divergence  peut  être  due 
d une séparation très ancienne avec élimination aléatoire (partielle) des haplotypes 
intermédiaires.  Elle.peut  également  avoir  pour  origine  la  fondation  par  hasard à partir d'un 
haplotype  rare  (dans  la  population  ancestrale)  d'une  nouvelle  population  qui  a  ensuite  crü 
en  taille  (mais  pas  nécessairement  variabilitë).  Ce type  d'événement  aurait tendance à 
augmenter les distances entre groupes de façon artificielle. Le fait que l'on observe 
I'haplotype BBAB chez un individu  congolais  plaide  en  faveur de  cette dernière  hypothèse. 
Jusqu'à préserlt, nous nous sommes limité 21 la  seule  observation  des  tableaux de 
données  brutes. Les seules mesures que nous  ayons  faites  se  sont  résumees d des  calculs 
de pourcentage. Nous allons rnaintenant'voir si plus  d'information  peut  ëtre  tirée de ces 
tableaux. 
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En dircrivant la variabilite et la distribution  geographique  des  haplotypes  nous  avons 
d6j6 partiellement  abord6 le probleme de la structuration.  Cependant.  nous  nous sommes 
limite CI l'observation des donnees  brutes. 
u niveau global 
Lorsque  tous  les  6chantillons (21) sont pris en compte (Tableau lll-144)e une tr& forte 
structuration  girn6tique  est  mise en &h5ence(Pe0.0001). Notons tout de suite  que,  comme 
Genirtix  est  limit6  au  traitement de 20 populations, cette analyse (et uniquement  celle-ci) 
a et6 faite sans 1'6chantillon  mauritanien. 
Le regroupement  des donn6es selon les localites (regroupement de tous les 
&"antillons  congolais, etc.) permet la meme  analyse sur 11 "populations". Le resultat est 
identique : tr& forte  diff6renciation  genirtique  chez S. aun'ta. 
u  niveau  regional 
Un regroupernent en trois  regions : Afrique,  MGditerranee et Atlantique Ouest  peut 
etre r6alise. Ce regroupement se fait SUI deux bases : geographique et genetique. En 
effet, l'observation des tableaux de données montre qu'il est raisonnable de separer 
l'Afrique de l'Ouest de la M~diterranée car il n'y a qu'un  individu  possédant un haplotype 
commun.  Cela a l'avantage de simplifier  l'analyse.  Pour ce qui est de l'Atlantique Ouest, il 
est raisonnable dans un premier temps de la sGparer de la M~diterranee malgr6 b 
pr6sence d'haplotypes  communs. Celle separation a bien sûr une  base  géographique. 
Manfique Buesl 
L'ensemble de la "xiiterranée et de I'Atlanlique  Ouest  (region "Nord". 9 
échantillons) n'est pas très elifferenci6 genetiquement. Cependant. cefte analyse est 
biaisée car il est arbitraire de considérer que tous ces echantillons sont equivalents. En 
effet, si on Gchantillonnait 100 fois dans une populations panmictique  et 1 fois dans une 
deuxième  population très differente, la différenciation  moyenne  serait  diluee  (c'est un f s t  
moyen qui est calculé). II est donc  raisonnable de voir si les différentes  regions  sont ou non 
panmictiques. 
Dans la Méditerranée, l'analyse  des 6 echantillons  montre  une  absence de 
différenciation. L'ensemble de ces 6 populations  semble  donc  génétiquement  homogène 
au  moins avec  I'échantillonnage  disponible.  Cependant,  il  peut  ëtre  intéressant de voir s'il 
Tableau 111-14A : Analyse de la différenciation  génétique de S. aurita 
Genepop 2.0 Genetix 2.05 
P Fst P Np 
Total (21 pops) 
Total (11 pops) 
Nord (9 pops) 
Nord (6 pops) 
Méditerranée (6 pops) 
Méditerranée  (4  pops) 
Médit  Nord/Sud 
Médit Est/Tunisie 
Médit / Tunisie1 
Arnerique  (3  pops) 
USAIVénézuéla 
Vénél/ Véné2 
Méditerranée / Arnerique 
Afrique  (1 2 pops) 
Afrique (5 pops) 
Afrique (3  régions) 
Congo / Ghana 
Congo / RCI 
Congo / Ghana+RCI 
Congo / Sénégal 
Congo / Mauritanie 
Ghana / RCI 
Ghana / Sénégal 
Ghana / Mauritanie 
RCI / Sénégal 
RCI / Mauritanie 
Sénégal / Mauritanie 
Amérique / Afrique 
0.000 (0.000) 
0.000 (0.000) 
0.053  (0.004) 
0.007 (0.002) 
0.299  (0.017) 
0.161 (0.012) 
0.1 24 (0.005) 
0.31 8 (0.007) 
0.1 68 (0.006) 
0.294  (0.010) 
0.096 (0.004) 
1 .O00 (O.OOO> 
0.0007 (0.0004) 
0.358 (0.054) 
0.753  (0.038) 
0.283  (0.033) 
0.358 (0.016) 
0.241 (0.022) 
0.082 (0.001 1 
0.900  (0.007) 
0.91 3  (0.01 0) 
0.380  (0.017) 
0.823  (0.007) 
1 .O00 (0.000) 
0.700 (0.01 8) 
1 .O00 (O.OOO> 
1 .O00 (0.000) 
0.000 (0.000) 
Méditerranée / Afriaue 0.000 (0.000). 
0.329 
0.343 
0.025 
0.045 
0.003 
0.01 4 
0.052 
-0.01  3 
0.048 
-0.01 O 
0.017 
-0.047 
0.062 
0.0053 
-0.003 
0.0003 
0.01 2 
0.006 
0.008 
0.0005 
-0.01 O 
0.00 1 
-0.01 6 
-0.073 
-0.01 3 
-0.075 
-0.086 
0.42 
0.50 
0.00 
0.00 
0.1 4 
0.04 
0.35 
0.19 
0.06 
0.74 
0.1 7 
0.50 
0.21 
1 .O0 
0.004 
0.35 
0.56 
0.39 
0.1 5 
0.23 
0.1 1 
0.39 
0.36 
0.35 
0.9 1 
0.66 
0.95 
0.67 
0.65 
0.00 
0.00 
1 O00 
500 
1 O00 
1 O00 
500 
500 
500 
100 
1 om 
100 
1 O00 
100 
1 O00 
500 
500 
500 
500 * 
100 
1 O00 
100 
100 
500 
100 
100 
100 
100 
100 
500 
500 
I 
~~ .~~ 
La seconde colonne correspond aux résultats du test de probabilité propos6 par 
Genepop. La troisiëme  colonne  présente  les  valeurs de Fst. la valeur  du Fst est  testée 
par permutation  (quatrième  colonne). La dernière colonne présente le nombre  de 
permutations  utilisées  pour  ces  tests. 
Tableau 111-1414 (suite) : Analyse de la diff.6renciation  gengtique de S. aurifa 
Genepop 2.0 Genetiw 2.05 
P Fst P Np 
Congo (4 pops) 8.338 03.633) 0.008 6.33 503 
RCI (3 pops) -6.004 6.59 500 
SgnGgal(2 pops)  0.41 2 ~6.613) 6.652 6.1 3 503 
La multiplication de Tests statistiques  independants  entreiTne  necessairement  qu'une 
proportion p des tests soif  significative 6 ce m8me seuil p par le simple fait du hasard. 
Cela  peut  donc poser  des probl8mes lorsque  quelques  tests  parmi  plusieurs  rQalis6s 
se r5vGlent significatifs. On peut alors appliquer differ tes  corrections  statistiques plus 
ou moins complexes. Dans notre cas ce n'était pas essaire pour plusieurs raisons. 
En premier  lieu. Id majorit6 des tests realis& elaient  ou  bien trQs significatifs  ou bien 
pas du tout. Ainsi, aucune  correction  n'aurait Chang6 quoi  que ce Nt 2r notre 
conclusion. De plus, le seul tes? qui soit proche de la limite  des 5% est  discute  dans le 
texte. On pourra p a r  ailleurs  noter  que,  dans ce tableau, plusieurs tests realis&  ne 
sont  pas  ind6pendants. Ils ont Qt6 realisés afin de  determiner si certains 
regroupements  particuliers  engendraient  ou non un  accroissement  important du 
niveau de significativité.  Ainsi le nombre de tests realises  est  seulement en apparence 
imporfant. 
Ghana (2 POPS) 6.273 ~6.616) 6.622 6.19 506 
Tableau 111-148 : Analyse de la différenciation par l'approche  d'Exeoffier  et al. (1992) 
@st 1 P (5806) @st 2 P (1 600> Fst P (1 600) 
8.67 0.033 6.817 0.21 0.617 0.51 
Congo / Ghana 6.61 3 6.1 5 6.61 2 6.44 6.61 2 6.1 5 
Congo / we1 6.01 8 6.06 6.606 0.1 8 0.606 0.23 
Congo / Senegal 0.626 0.66 6.0005 6.37 8.0005 6.36 
@st 1 rnesufe la differenciation en  tenant  compte  de la frequence des  haplotypes a de la 
distance entre ces  derniers. 
@st2 et Fst ne  tiennent compte que  de la fr&pmce des  haplotypes. La  valeur de @st 2 a kt6 
obtenue et testee sous  Amova  tandis  que Fst l'a 616 sous Genetix. II est normal de trouver des 
valeurs  identiques. Les deux  valeurs sont donc  présentees 6 titre indicatif'. 
Le nombre de permutations  realisem es? present6 entre  parenth6ses. 
existe des "gradients" nord-sud ou est-ouest, ou s'il est possible de regrouper certains 
échantillons. 
Lorsque les deux échantillons algériens et les deux échantillons tunisiens sont 
regroupés, l'ensemble reste génétiquement homogène (Méditerranée, 4 pops, NS). De 
même,  l'ensemble  des  deux  échantillons  tunisiens  n'est p a s  différencié  des  autres 
échantillons (P=0.74). La comparaison  d'une  population nord (Sète + Majorque)  avec  une 
population sud (Algérie + Tunisie),  ne permet  pas de  mettre  n  évidence de 
différenciation  mais  n'est p a s  loin du seuil de significativité  classique de 0.05. 
On retiendra donc que la  zone de la Méditerranée  échantillonnee  semble 
homogène  génétiquement  dans  les  limites de notre  approche. 
. En Atlantique  Ouest,  la  même  analyse  montre  aussi  que  les trois échantillons 
. américains ne présentent pas de différenciation, au moins en première approximation. 
Comme les  deux  échantillons  vénézuéliens sont issus de la  même  localite (6 deux  ans de 
différence) nous les avons regroupés. Effectivement, l'analyse montre que ces deux 
échantillons sont impossibles 6 séparer (P=l .OO). 
La comparaison  entre  le  Golfe du Mexique et le Vénézuéla montre que ces deux 
zones  ne sont p a s  différenciées  génétiquement, malgré la  présence du polymorphisme de 
longueur  dans  les  deux  échantillons  vénézuéliens. 
Comparaison  entre la Méditerranée  et  l'Atlantique  Ouest 
Etant  donnée  l'absence  de  différenciation  nette 6 l'intérieur de  chacune  de  ces 
deux régions  éloignées il est  raisonnable de les  comparer  comme  deux unités homogènes 
jusqu'à preuve d u  contraire. Nos résultats obtenus  entre  l'Atlantique  Ouest  et la 
Méditerranée  indiquent  que  ces  deux  régions sont génétiquement  indépendantes 
(Pc0.01) malgré la  présence d'un haplotype  commun  très  fréquent  et  une  faible  variabilité 
dans les deux régions. II  existe donc une forte différenciation entre la Méditerranée et 
l'Amérique. 
L'Afrique de I'Ouesf 
L'analyse des échantillons d'Afrique de l'Ouest montre que, quels que soient les 
regroupements  et les  échantillons  comparés,  aucun  test  de  structuration  'a été 
significatif. I I  n'y a donc  pas  moyen  d'affirmer qu'il existe de  différenciation  génétique  entre 
régions (Mauritanie+Sénégal, RCI+Ghana, Congo), entre localités (Mauritanie, Sénégal, 
RCI, Ghana, Congo), ou entre  échantillons  de la même  localité. 
Le seul résultat frappant  est q u e  l'on observe  cette homogénéité génétique  entre 
des localités aussi éloignées que, par exemple, le Congo et le Sénégal, alors que la 
différenciation  est rès forte  entre  n'importe  quelle  localité  d'Afrique  de  l'Ouest  d'une  part 
et de Méditerranée  d'autre part. 
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Notons que la comparaison Congo/(Ghana+RCI), si elle n'est pas significative au 
seuil de 0.65. est la comparaison qui est, au sens statistique, 'la plus extrëme" (P=0.1 'I, 
Genetix, P=0.08 pour  Genepop). 
A la  suite de tous  ces  calculs  deux  resultats  nous  semblaient  &tonnants. Le premier 
concernait l'absence apparente de différenciation entre le Golfe du Mexique et le 
VenQzuela, tandis que le second concernait I'homogenéiti: apparente de l'Afrique de 
l'Ouest. Nous avons done voulu integer 6 la  mesure de differenciation bas& uniquement 
sur les frequences  alleliques,  une  mesure de .la distance  qui  existe  entre  les  haplotypes.  Une 
telle  approche,  dQveloppee  par  Laurent Excoffier (Exoffier et a/.* 1992 ; logiciel Amova 
1.4, bcsffier, 1995)# utilise une distance fond& sur le nombre de sites differents entre 
haplotypes. Cette mesure  est trQs proche de la  divergence  nucléotidique ( 
structuration est alors mesurée par un analogue de Fst appel6 Vst qui est estime  selon  une 
approche identique 6 celle de Weir et Cockerham (1984) et testée par permutations, 
comme sous Genetix. Le logiciel Amova permet également de calculer et tester les 
valeurs  obtenues  sans  tenir compte de ces distances  entre  haplotypes  (c'est  alors  juste  un 
Fst). 
Lorsque nous retraitons une partie de nos donnees en incluant cette mesure de 
distance,  quelques  differences  apparaissent  (Tableau 111-148). 
b u  niveau  americain,  les  deux  régions (USA et Vénézuéla)  sont  differenciees 
(P<0.05). Afin de verifier que les  deux  approches  sont  comparables  nous  avons représente 
les valeurs de Vst en tenant compte des distances entre molkules et sans en tenir 
compte. Dans ce dernier cas on trouve  bien les mêmes v~leurs que Fst  sous Genetix. 
la comparaison par p i r e  des 5 "populations" Congo, RCl, 
Ghana,  S6negal.  Mauritanie)  montre  que le Congo  est presque statistiquement  different 
des  autres  populations (en dehors de la Mauritanie).  Mëme si les resultats  sont 6 la limite de 
la significativite, le fait  que seules les comparaisons  faisant  intervenir le Congo présentent 
ce resultat  est  significatif. 
a) Au niveau global 
Nous  avons  mis en  évidence  l'existence de trois  grandes  regions indépendantes  du 
point de vue des flux geniques. Cela n'&ait pas évident a priori. On pouvait bien sûr 
imaginer une separation entre les deux cdtés de t'Atlantique mais il est étonnant de 
découvrir qu'entre la Méditerranée et l'Afrique de l'Ouest quasiment aucun haplotype 
n'est en  commun. Le seul  haplotype  commun (BBAB) n'a éti: observé  qu'une  seule  fois en 
Afrique.  De  plus cette observation  a  été  faite.  non  pas  dans  une  région  intermédiaire  mais 
au Congo.  Ceci  va  plus  dans  le sens d'un polymorphisme  ancestral  que  d'échanges de 
gènes. 
Cette  différence  entre  la  Méditerranée t l'Afrique de l'Ouest  suggère qu'aucun flux 
de gène  n'a  lieu à travers  le  détroit de Gibraltar.  Sachant  que  l'espèce  est  très  migratrice 
cela semble  étonnant.  Cependant  plusieurs  points  peuvent  expliquer c  résultat : 
il La Méditerranée  est  un  mileu  différent de l'Atlantique  Ouest. Les températures  y 
sont relativement importantes : la Méditerranée pouvant maintenir des faunes d'eau 
. chaude,  notamment à l'est et  au sud  (Quignard,  1978 ; Quignard  et  Farrugio,  1980). 
ii) La côte marocaine est  sous  influence du courant  des  Canaries qui est 
relativement  froid. 
iii) La présence de sardines au niveau du Maroc pourrait aussi jouer un rdle de 
barrière au mouvement des sardinelles. Cette présence est d'ailleurs un indicateur de 
conditions plus froides puisque sardines et sardinelles n'ont p a s  exactement les mêmes 
préférendums. Binet (1988) note par exemple que lorsque le courant des Canaries est 
particulièrement fort les sardines descendent rès bas vers le sud, jusqu'b Dakar et 
deviennent  alors  la  ressource la plus  importante. 
La mise en évidence d'un tel niveau de différenciation est assez rare dans le 
domaine  marin,  particulièrement  chez  une  espèce  pélagique. II n'existe cependant guère 
d'études  importantes sur  des  clupéidés et  comprenant  autant  d'échantillons. Le travail de 
Tringali et Wilson (1993) sur S. aurifa est probablement  le  premier à avoir  mis en  évidence 
une  différenciation  génétique  entre  populations  d'une  même  bordure  continentale  chez 
un  pélagique.  Cependant,  dans  leur  travail,  ces  auteurs  n'ont  pas  observk,  entre  le  sud du I 
Brésil et  le  Golfe du Mexique, un niveau de différenciation  comparable à celui  que nous 
mettons en  évidence.  Pourtant,  la  présence de l'embouchure de l'Amazone  entre  le  nord _. 
du Brésil et  le  Vénézuéla doit pouvoir  jouer  un  rôle comparable  au  courant  des  Canaries, 
par les désalures qu'il provoque. Notre résultat reste donc surprenant. Un autre  exemple 
permet de mieux  l'appréhender. 
Crosetti et al. (1994) ont  analysé  I'ADNmt de muges (Mugilus cephalus) 
échantillonnés sur l'ensemble de l'aire de répartition de l'espèce, ce qui  comprend des 
individus issus de régions aussi éloignées que Taïwan, l'Afrique du Sud, les Galapagos 
(Pacifique),  la  Mauritanie  ou  la  Méditerranée. Le niveau de  différenciation  qu'ils  observent 
entre  les  échantillons  est  très  important  puisqu'ils  n'observent aucun  haplotype  en  commun 
entre  les  différents  échantillons  6  l'exception de trois  échantillons  méditerranc5ens.  Comme 
la taxonomie des muges n'est pas claire, il est difficile de déterminer si leur résultat est 
comparable au netre. Leur travail peut cependant éclairer notre approche et nous 
amener à poser  la  question de l'appartenance à une  seule  espèce  des  sardinelles.rondes 
méditerranéennes  et  africaines. 
Nous  avons  montré  qu'il  existe  une  différenciation  génétique  entre  l'Amérique  et la 
Méditerranée. Cependant, le résultat véritablement étonnant est la présence dans ces 
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deux regions kloignees de I'haplovpe majoritaire BBAB, alors qu'il est quasiment absent 
d'Afrique de l'Ouest. La presence  d'un  haplotype  commun  suppose  ou  bien  une  origine 
commune k t  poudant  elifferente de celle des populations  d'Afrique de 1'Ouest)'ou  bien 
des flux g&iques importants  entre ces deux  regions. Cette derniere hypothgse peut elre 
rejet6e puisque nous trouvons une diffkrenciation significative entre I' merique et ia 
M6diterranee. II reste cependant b expliquer  comment  ces  deux  r6gions  peuvent  avoir 
une origine commune. II est en effet probable que les 6v6nements qui permettent le 
passage transat/anfique sont rares et  ne sont p a s  trgs  r6:guliers. Ainsi. sur  les 28 especes de 
clupeid& deerits en  Atlantique  Centre-ouest (FAO. "1978) et les I3 especes presentes en 
Atlantique Nord-est (Mediterranee et Mer Noire incluse, Unesco. 1984) c'est la seule 
espece qui soil presente des deux  cotes de l'Atlantique. Le travail de Crsseni et al. QI9941 
est b nouveau  int6:ressant  puisque  dans  leur  analyse de I'ADNmt de Mugilus cephu/us# ces 
auteurs ont  trouvé  que les Bchantillons  rn&diterran6ens  &aient  plus  proches des 
échantillons  venant de la cdfe est  des USA que  des  individus  echantillonnés  en  Mauritanie. 
Nous nous trouvons ainsi typiquement dans un cas où l'estimation du nombre de 
migrants echang6s est peu informative. Cette valeur est habituellement tres pratique 
puisqu'elle  mesure des echanges  moyens.  Dans un cas comme  celui-ci, où il semble  clair 
que les &3~~nges  ont  lieu  par  '6-coups', il nous  semble  inutile de l'estimer. 
II est  en  revanche  inferessant de passer 6 une echelle géographique plus  limilee où 
ce type d'analyse  peut  &re  plus  enrichissante. 
u niveau régional 
Les ebtes am&ieaines 
Nos r6sultats  montrent que la  seule approche bas& SUI le Fsl n'es?  pas  assez  sensible 
pour mettre en &idence  une  différenciation  entre l Golfe du Mexique et le Venézuéla. 
En revanche,  lorsque  nous av0ns utilisé l'approche  d'Excoffier et al. (4992) qui  prend 
en compte une  mesure de distance  entre  haplotypes,  nous avons pu  montrer  que cette 
differenciation existe. Cela signifie  que cette differenciation est probablement  faible  mais 
que le Golfe du Mexique  et le Vénezuéla  fonctionnent de f a p n  indépendante. 
Tringali et Wilson (1993) avaient pu dhontrer une  diff6renciation  entre le Golfe du 
Mexique et le sud du Bresil mais  n'avaient  pas  réussi 6 mettre en evidence de 
différenciation entre  leurs  deux  kchantillons du Golfe du Mexique.  Nous  sommes done les 
premiers 6 mettre en évidenee  une  différenciation 6 une si petite échelle géographique 
sur  les cdtes américaines. 
Ce resultat est important puisque plusieurs études de génétique ont essayé de 
mettre en evidence  une  differenciation  génétique chez  plusieurs  especes de poissons du 
Golfe du Mexique sans succès. Gold  et Richardson (49911 ont  ainsi  analyse  I'ADNmt de près 
50 tambours ocell6s (Sciaenop aocellutus), Gold el al. (1993) ont  poussé  leur  analyse 
sur près de 700 individus de la mëme  espèce  sans  plus de succès. Gold et al. (1994) ont 
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également  travaillé sur 300 grands  tambours (Pogonius  cromis) et 421 vivaneaux (Lufjanus 
campechanus) échantillonnés dans le Golfe du Mexique sans mettre en évidence de 
différenciation  génétique. Dans ces études, les deux premières espèces analysées sont 
capables de migrations  c6tières  alors que la troisième est assez sédentaire (Gold et al., 
1993, 1994). II semble donc que  le  Golfe du Mexique  ne  permette pas à la différenciation 
génétique de se mettre en place. Cela  peut se comprendre p a r  le fait que  le  Golfe du 
Mexique,  malgré sa grande  taille  (équivalente d la  Méditerranée  occidentale),  représente 
une unité hydrologique où les flux géniques sont suffisants pour empécher la dérive 
génétique  chez les  espèces  abondantes.  Cela  ne  signifie p a s  pour autant  que l'on  puisse 
considérer qu'il n'y a qu'une  population  panmictique. 
f u Méditerranée 
Aucune  différenciation  nette  n'appara3  en  Méditerranée  occidentale.  Notre 
échantillonnage est cependant principalement situé dans la zone occidentale de la 
Méditerranée. Cela ne signifie bien sûr pas que cette région se comporte  comme  une 
unité  panmictique.  Cela  signifie  que  le  degré de diversité  mis en évidence  ne  permet p a s  
de répondre 21 une  question de différenciation.  D'une  certaine  façon,  le  poids de l'histoire 
pèse trop sur cette région (à travers  a  faible  variabilité génétique)  pour  que la 
différenciation, si elle existe (par exemple entre le nord et le sud) puisse ëtre mise en 
évidence. 
Le nombre  d'études de génétique basées  sur  l'analyse de I'ADNmt  realisées  sur  des 
poissons de Méditerranée est  relativement  faible.  Aucune  différenciation 'a &te observée 
chez l'espadon (Xiphias gludius) entre la Grèce et l'Espagne (Kotoulas et al., soumis). 
L'analyse du cytochrome b chez  le  loup (Dicentfurchus labrux) n'a p a s  non plus  permis de 
mettre en évidence de différenciation  entre  des  échantillons du nord de l'Adriatique, de la 
Crète et de la Sardaigne  (Patarnello et al., 1993). Magoulas et al. (1 995) n'ont p a s  observé 
non plus de structuration génétique entre Israel et la Grèce chez la daurade (Sparus 
aurata). II semble ainsi qu'aucun travail connu n'ait mis en  evidence de differenciation 
claire chez des poissons de Méditerranée sur la base de I'étude de I'ADNmt. Cela peut 
ëtre dû au fait  que les  poissons peuvent  effectivement  migrer  entre les localitks 
échantillonnées  ou au  fait  que  le  temps  depuis  la  séparation  des  populations  supposees ait 
été trop court et n'ait pas permis aux différences de s'accumuler. Dans le cadre des 
études  publiées  aujourd'hui  ilest  difficile de répondre à cette question de façon 
satisfaisante car les analyses sur ces différentes espèces n'ont pas eté realiskes sur la 
même échelle  géographique  et pas  toujours  sur  la  mëme  région de I'ADNmt.  L'analyse de 
six locus  microsatellites  hypervariables  chez  le  loup (Dicentrurchus lubrax), par  Garcia de 
Leon et al. (soumis)  n'a  pas  permis de  mettre  en  évidence de différenciation  claire  entre  le 
Golfe du Lion et  le Golfe de Valence. 
Ces  résultats  montrent  qu'il  n'est  probablement  pas  aisé de mettre en évidence  une 
différenciation  génétique d petite échelle  géographique  dans  la  Méditerranée. 
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Il faut cependant citer le travail de Quesada er' al. (19951 sur la moule (Mfli/us 
ga//oproviplcia/is.). Ces auteurs ont en effet mis en evidence une tr& forte discontinuit6 
génetique au niveau de la cate sud-est de l'Espagne. Cette diff6renciation genetique 
serait due 6 un contact secondaire entre moules  atlantiques et m6diterran6ennes apr& 
une separation glaci6re. Si le meme type de scenario peut s'appliquer aux poissons 
presents en Rilediterran& et en lantique comme ceux que nous avons cites, cela signifie 
que l'on ne risque de trouver de diff6renciation  importante  qu'entre les deux bassins de b 
.M&diterranln6e. En effet, les poissons &tant mobiles 6 I'6tat  adulte ils favorisent les flux de 
genes au cours du contact secondaire,  brouillant tr& rapidement  le  signal 
phylog6sgraphique,  encore  present chez la moule. Le travail de Garcia de Leon (19-95) sur 
le loup semble effectivement  indiquer  une  differenciation  entre  d'une pad les t5chantiIlons 
du  Golfe de Valence et du Golfe du Lion  et, d'autre  part, des echantillons  tunisiens. 
friqwe de /'Owesf 
A l'exception  peut-&re  du Congo, nous ne mettons pas e n  évidence la moindre 
differenciation.  Encore cette différenciation  n'apparaÎt-elle  que  lorsque  nous  tenons 
compte des distances entre haplotypes et non uniquement sur la simple base des 
frequences  alleliques.  Pourtant. la variabilité  mise  en  evidence  et les tailles  d'echantillons 
sont importantes. 
Deux  hypoth6ses  au  moins  peuvent  expliquer cela : 
i) L'existence  d'&changes  réguliers qui  maintiennent les haplotypes  dans  des 
I 
frgquences proches depuis le Congo jusu'd la auritanie (mais clairement 
Mediterranée !1 
ii1 Une  expansion r&cente sur  l'ensemble de l'aire de r6padition  d'Afrique de l'Ouest 
(mais p a s  jusqu'en  Mediterranée). Les failles de populations  importantes  empecheraient 
ensuite la differenciation  par  derive. 
La premiere  hypothese  est  difficilement  refutable sur la base des simples  donnees 
de la biologie de I'espece. Nous l'avons dit dans la premiere partie, S. aurita est une 
espèce migratrice  qui  peut  parcourir de grandes  distances.  Marcha1 (19931 notait en effet 
la possibilite que des individus du Congo aient pu atteindre le Ghana, sur la base de 
l'observation de la taille  d'individus  eehantillonnés sur les cdtes ghaneennes. Fr$on (19861, 
en  revanche  ne  croyait  guère 6 l'existence  d'échanges  entre le S6n6gal et la  region  ivoiro- 
ghanéenne, sur la base de la courantologie et des capacites migratoires limitkes des 
poisons  ivoiro-ghanéens  (Cury et Fontana, 1988 ; Marchal, 1991 b). 
La deuxième  hypothese  nous  semble  plus  realiste pour plusieurs  raisons : 
i> La diversite  africaine est de l'ordre de 1.5% alors que la distance avec les deux 
autres  régions  est  d'environ 4%. Cela indique  peut-etre la perte  d'une  variabilité  génétique 
ancienne. L'unique individu de type BBAB observe en Afrique de l'Ouest est present au 
Congo  et  pourrait Gtre le  témoin  d'un  polymorphisme  ancestral  maintenu  dans la région la 
plus variable g&Wiquernent, mais perdu dans le reste de la distribution africaine. Cela 
peut  également  être dû au fait  qu'un  événement de fondation  américain  a
artificiellement  augmenté  la  distance  entre ces régions. 
Les deux autres raisons sont discutées dans la suite de notre  travail et sont donc 
juste  évoquées ici : 
ii) Les  résultats du test de Tajima  indiquent  l'existence  possible d'un  goulot 
d'étranglement ou d'une  expansion de population. 
iii) L'analyse  des  différences  nucléotidiques  par  paires  montre  que  les  populations  ne 
semblent p a s  à I'équilibre. En effet,  les  distributions  observées  des DPP semblent  proches 
de distribution de Poisson, ce qui selon plusieurs auteurs pourrait être la signature d'une 
expansion de population récente (e.g. Slatkin et Hudson, 1991 ; Rogers et Harpending, 
1 992). 
Une troisième.  scénario  est  également  plausible. II est effectivement possible 
d'imaginer qu'il n'y a pas eu d'effondrement et expansion à partir d'une zone de 
concentration limitée mais réduction en plusieurs points (par exemple les trois grandes 
régions ouestufricaines). Comme, malgré cette réduction, les populations ont pu rester 
immenses il n'y  a p a s  eu  d'opportunité  pour  que  la dérive  permette  une  forte 
différenciation. Dans un tel cas  l'utilisation  des  diversités  nucléotidiques de chacune de ces 
trois  grandes  régions  africaines  pour  estimer  le  temps de coalescence  conduit  également 
à considérer  un  événement  démographique Sr la  même  époque. II n'est donc p a s  aisé de 
faire  le  choix. 
- .  - .. ., 4 
En conclusion, il existe  une différenciation  significative  entre l s  trois  grandes  regions. 
La différenciation est  également  significative  entre  le  Vénézuéla et le  Golfe du Mexique. 
On  peut donc considérer  que  nous  avons au moins  quatre  entités  fonctionnant de façon 
indépendantes. 
En revanche,  en  Afrique de l'Ouest,  le  niveau de différenciation  entre  le  Congo  et 
les autres régions est à la  limite de la significativité. II n'y a donc p a s  de différenciation 
forte. 
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Le tableau 111-1 5 reprgsente les r6sultats du test de Tajima effectue SUI toutes les 
regions.  Rappelons que I'esp&:rance de D, le metre de Tajima, est zéro sous 
I'hypothgse neutre, puisque les deux estimateurs d doivent donner ICI meme valeur 
(voir  plus  haut). 
Rappelons  &galemenf que D l  est l'estimation de D quand on utilise la valeur de n 
estimee directement d partir des donnees et que D2 est l'estimation de D obtenue  en 
majorant ai?tificiellement D d'un 6cart-type (voir  plus  haut). 
Mauritanie : Le test  sur Dl est  significatif. Cela est dü 6 la  faible  taille de 1'6chantillon. 
En effet, O2 est positive et non significative.  Par  ailleurs,  une  légère variation sur I0 valeur 1[7 
fait  basculer  l'estimation de D vers  la  non  significatiuit6. 
Mgditerranée : la valeur de D est I&5rement significative (la limite est d -1.788, 
de Tajima, 4989a). Elle est due 6 la  presence de I'haplotype @BAB. Lorsque  nous 
le retirons de l'analyse, les valeurs de D deviennent D4=-6.836 ef D 5, aucune n'$tant 
significative. Comme cet haplotype n'a et6 observé  qu'une  fois  chez un individu  tunisien. 
et  comme il pr6sente  deux  sites de diffgrence  avec BBAB, son  poids  est  important  dans 
l'analyse. 
Afrique : aucune  "population"  ne s'ecarfe de l'hypothese  neutraliste.  mais  toutes les 
valeurs son1 negafives. Comme il n'y a p a s  de différenciation gc5n6tique claire entre 
"populations" de l'Afrique de 1'6uesl le test peut elre effeclué pour l'Afrique dans son 
ensemble. Le rt5sultal  donne  des  valeurs  negatives  pour D l  et D2. aucune n'étant 
signifieativement  dieferente de zero. 
En conclusion, aucun test n'est ciairement significatif ou seuil de 5%. Nous avons 
note  qu'il  était  probable  que nous sous-estimions la diversité  nucléotidique.  Lorsque  nous 
augmentons  artificiellement cette derniere,  la  valeur de D2 se trouve  plus proche de zero 
et  donc moins  "significative'. 
Cela  va donc bien dans  le  sens d'une  absence de sélection  forte. En revanche  on 
peut  remarquer  que,  malgré cette manipulation  importante  (nous  doublons la valeur de la 
diversité nucleotidique) toutes les valeurs de 0 2  sont négatives. L'obtention de valeurs 
négatives  est donc assez robuste à une  surestimation de la diversité  nucl6otidique.  Nous 
allons  discuter ce point. 
Tableau 111-1 5 : Résultats du  test  de Tajima sur S. auritu 
Localité D l  Test D2 Test 
USA -1.072 NS -0.243 NS 
Vénézuéla -1.242 NS -1.049 NS 
Amérique -1.471 NS -1.270 NS 
Méditerranée -1.878  -1.71 8 NS 
Congo  -1.300 NS -0.385 NS 
GhafICl -1.230 NS -0.205 NS 
RCI -1.459 NS -0.752 NS 
Sénégal -1.667 NS -0.844 NS 
Mauritanie -3.79 0.248 NS 
Afrique -1.754 NS -1.279 NS 
La valeur D l  es t  ca lcu lée  avec  la valeur estimée de 
diversité  nucléotidique. La valeur D2 es t  ca lcu lée  en  
augmentant  artificiellement cette valeur de diversité 
nucléotidique (voir texte) 
t 
*** 
Tableau 111-1 6 : Tests d'ajustements  des distributions de DPP 
n T Poisson Géométrique 
TOTAL 390 2.11 35488 *** 51  482 
Afrique 250  1.12 1002 81  02 
Nord ("AB) 1 39 0.1 O 25 77 
Médit. (-CBAB) 78 0.07 9.183 NS 19 
Amérique 61 0.1 O 5.6 NS 15 * 
++* 
" I  *+. 
*** **+ 
*.* 
Nord 140 0.14  4526 
Méditerranée 79 0.21  4805 
n est la taille d'échantillonnage, T est le nombre  moyen de différences 
par paires. 
Le test  est  un Khi2 à r-1 ddl, r étant le nombre de classes  non nulles. La 
significativité est  représentée par +*I : Pc0.001 ; ** : Pc0.01 ; + : Pc0.05 ; NS 
: non significatif. Le test de Khi2 é tan t   mal   adapté  (les paires n e  sont  pas 
indépendantes) i l  doit  surtout  ëtre utilisé comme  moyen de 
comparaison  entre les deux distributions. Les valeurs d u  Khi2 sont  toujours 
inférieures  pour la distribution de Poisson, d l 'exception  des  cas o ù  
I'haplotype CBAB est  maintenu.  Cet  haplotype  étant  très  différent il crée 
le pic à trois DPP dans  les  distributions (Figures Ill-B e t  C) 
*e* 9857 
1309 
+*+ 
.** *** 
Les  résultats du test de Tajima (19890) nous  permettent de faire  deux  commentaires. 
En premier  lieu,  nous  n'avons  observé aucun  écart  significatif à l'hypothèse  neutraliste.  II  est 
donc raisonnable en première  approximation de considérer que nous  avons  travaillé sur un 
fragment  neutre  (ou  peu soumis à sélection). 
Par ailleurs, il est important de noter que toutes les valeurs de D calculées sont 
négatives. Pourtant l'espérance de D est nulle sous l'hypothèse neutre (Tajima, 19890). 
L'analyse de la  différenciation  montre  qu'il y a au moins quatre régions  différenciées.  Cela 
signifie que nous avons au moins quatre tests de Tajima réalisés indépendamment. La 
probabilité  que les quatre tests  donnent  des  valeurs  toutes  négatives  sous  l'hypothèse  que 
celle-ci est nulle est de (1/2)4=1/16-0.06. D'un point de vue statistique, l'observation de 
valeurs  uniquement  négatives  n'est p a s  significatif au seuil de 5%. mais nous ne sommes 
p a s  loin de  ce seuil. II semble donc exister  une  force  qui  engendre  toujours  le  même  effet 
sur D. Cependant,  le  nombre  d'échantillons dont nous  pouvons  prouver  qu'ils  sont 
"indépendants"  ne  permet de rejeter  l'hypothëse  nulle  qu'au  seuil de 6.3% (trop  rarement 
utilisé en statistique). 
Nous  avons  vu  plus  haut  que  divers  facteurs  peuvent  jouer  sur  la  valeur de D. Ce 
sont la structuration, les événements démographiques ou la présence de points  chauds 
mutationnels (et bien sûr la sélection). Nous avons voulu voir comment ces facteurs 
pouvaient  influencer D. 
Fffet de la structuration 
Nos  résultats  sur  la  structuration  montrent  que  les  trois  grandes  zones  analyskes  sont 
très peu structurées. II est donc  peu  probable  que ce facteur  ait beaucoup d'influence. 
Pour  mesurer  l'importance de la  différenciation sur  nos  données  nous  avons calculé D en 
regroupant la Méditerranée et l'Afrique de l'Ouest qui sont trës différenciées (Fst=0.5, 
Pc0.001, Tableau Ill-14A). Nous trouvons alors que les valeurs obtenues sont positives 
(D1=1.3 NS et D2=4.1**') mais  pas  nécessairement  significatives.  Nous  observons  le  mëme 
phénomëne lorsque nous regroupons l'Afrique de l'Ouest et l'Amérique (D1=1.6 NS et 
D2=4.7*"").  Dans  les  deux  regroupements,  seule 0 2  est  significativement  diffkrente de zero 
(PcO.001). 
Cela . .  indique  que  la  structuration  engendre,  dans  le cadre de nos  données,  des 
valeurs  positives de D. II  faut cependant noter  que  notre  test de l'effet de la  structuration 
sur D est  nécessairement  biaisé : 
i> Pour mesurer l'effet de la structuration sur la valeur de D il faudrait part ir  de 
données pour lesquelles seules la différenciation intervient. En effet, dans notre cas, la 
structuration  n'agit p a s  seule  puisque  les  échantillons  que  nous  regroupons  artificiellement 
présentent  toujours  des  valeurs  négatives.  Comme  la  structuration  augmente  la  valeur de 
O. elle  semble  agir  dans  le  sens  contraire  des  phénomènes  qui  ont  engendré  les  effets  que 
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nous observons dans chaque population.  Ainsi, en calculant nalvement DI comme nous 
venons de le présenter, il n'est  pas  etonnant  que I'éeart 6 zero ne  soit p a s  significatif. 
ii) Lorsque  nous  augmentons la valeur de a D devient  significativement tr& 
differen% de zero. 
Ces  deux  points  montrent  qu'une  différenciation  forte engendre bien un 6cart 6 
zQro. Par ailleurs,  nous  montrons  que la diff&enciation  engendre  des  effets  opposés 6 ceux 
que  nous  observons dans notre  jeu de donnees. 
Bertorelle et Slatkin (1 5) ont 5galement observe UR decalage vers les valeurs 
positives de D lorsque la population analys&  est  subdivisée. 
Tajima (1989b) a demontre  que,  Iorsqu'une population subit  une reduction  d'effectif, 
la diversite  nucleotidique  est  plus  fortement  influencée que le nombre de sites  variables. 
Tajima  (1989a et b) note donc que lorsqu'on  observe une  valeur  negative de D cela peut 
We explique p a r  un goulot d'etranglernent recent (ou une phase d'expansion). Nos 
résultats pourraient donc indiquer que les populations actuelles ont subi un tel goulot 
d'étranglement  et  ne  seraient  donc p a s  6 I'equilibre. Elles seraient ainsi le résuttat d'une 
croissance chacune 6 partir  d'une  population  initiale  (relativement)  réduite dans l'histoire 
récente de I'espGce. 
II est difficile evec les données que nous possédons de prt5tendre que ces deux 
hypotheses soient absurdes. Les valeurs que nous observons peuvent effectivement &re 
expliqu6es par une sélection légère, mais pas suffisante pour &re significative. Cela est 
bien sür possible  mais s'il existe  une  selection, il est légitime de se demander  pourquoi  elle 
va dans le meme sens (04) dans les quatre Echantillons différenciés : Méditerran&e, 
Afrique de l'Ouest, USA et Vénezuéla. 
De meme, la pr6sence de sites mutant  significativement  plus  souvent que les autres 
ne peut pas  &re  exclue.  Cela  est d'autant plus  vrai que l'on sait  que la région de csntrble 
des  mammifères  et  d'autres  vertébrés  présente  deux  zones  hypervariables  encadrant  une 
région  centrale  peu  variable (Hoelzei et ul.. 1994 ; Saccone el al., 1964). Chez 23 especes 
de poissons, Lee et ul. (1995) ont tres récemment mis en évidence  un  domaine  central 
conservé qui semble homologue d celui des mammifères. II est done probable que la 
région de contrdle des sardinelles  presente  des  points  chauds  mutationnels. 
Bertorelle et Slatkin (1995) et Aris-Brossu et Excoffier (soumis) ont donc analysé 
i'impact du mod& de mutation sur les valeurs de D. Bertorelle  et  Slatkin (1995) ont  montré 
que  s'il  existe  une proportion de 2.5% de sites  hypervariables  (mutant 400 fois  plus  vite que 
les autres) les résultats du test de Tajima seront fortement biaisés. Leur résultat montre 
surtout que les valeurs seront décalées vers les valeurs positives. Aris-Brosou et Excoffier 
(soumis)  ont  analyse de fcqon plus précise l'impact des expansions de population et du 
modèle de mutation sur la distribution de D. Ils montrent q u e  la présence de sites hyper- 
variables engendre  effectivement  un biais  sur D mais q u e  ce biais v a   d a n s  le sens  inverse 
de celui  induit par d e s  expansions de populations. 
Ces  deux  groupes  d'auteurs  montrent  donc les limites du  test  de Tajima comme  tes t  
de la neutralité  mais p a s  nécessairement  comme  moyen de mise en  évidence 
d'expansions de population. Ainsi, s'il existe d e s  points  chauds, ils auront   tendance 6 nous 
faire surestimer D. 
Les résultats q u e  nous  venons de présenter  montrent d o n c  q u e  seules  deux 
hypothèses  semblent pouvoir expliquer les valeurs de D q u e  nous  observons. Ou bien les 
valeurs de D observées  sont  dues 6 un phénomène  sélectif,  qui  ne  peut  jamais  être exclu, 
ou bien elles sont dues  6 un ou plusieurs phénomènes démographiques qu'il reste d 
analyser. 
Deux arguments nous font favoriser cette dernière hypothèse : tout d'abord les 
clupéidés  sont  connus  pour leurs effondrements de populations et leur capaci tés  6 une  
croissance très rapide et d'autre part la faible variabilité génét ique des  deux rkgions 
méditerranéennes et ouest-atlantique, par rapport d la diversité totale vont  dans ce sens. 
Pour ce qui est de la région africaine, il est difficile de la comparer à une  population 
"externe' qui permettrait de déterminer si elle a subi un goulot d'étranglement. Nous 
verrons q u e  l'analyse d e s  différences p a r  paires apporte d'autres  arguments. Un troisième 
argument  peut  être  ajouté : les deux  derniers millions d'années  sont  caractérisés par  d e s  
successions de périodes glaciaires e t  de transgressions e t  regressions marines. Ainsi, le 
niveau des   océans  O varié de plus de 1 O0 mètres au cours  des 20 O00 dernières  annees. 
Remarque : Simonsen et al. (1995) viennent  d'étudier les limites d'utilisation du  tes t  .. 
de Tajima et d'autres  test de l'hypothèse  neutraliste  fondés sur l'analyse de l'ADN. Ils ont 
montré q u e  le test de Tajima est le meilleur parmi  ceux qu'ils ont  étudiés. Ils ont  egolement 
montré q u e  le test de Tajima est conservatif e t   q u e  les limites de rejet de l'hypothèse 
neutre  doivent être légèrement modifiées. Cela v a   d a n s  le sens q u e  nos  résultats  sont  bien 
à la limite inférieure de la significativité. Par ailleurs c e s  auteurs  ont  également  confirmé 
que la différenciation crée des valeurs positives tandis  qu'un  goulot  d'ktranglement 
engendre   des  valeurs négatives. Ils ont montré que pour qu'un goulot d'ktranglement 
laisse des  t races  significatives sur le paramètre D, il faut qu'il soit récent. II  est d o n c  
intéressant de noter que c 'est  en Méditerranée que le test est le plus proche de la 
significativité ( avec  les limites de  Tajima (19890)) e t  qu'il devient significatif avec les 
nouvelles limites. Cependant ,   ces   auteurs  n'ont pas  étudié les effets de la durée  de ce 
goulot  d'étranglement sur I'écart à la neutralité. Enfin, ils ont  montré que pour  un  nombre 
total de nuclëotide  analysés  (nombre d'individu'longueur) donné,  il vaut mieux augmenter 
la taille d'échantillonnage  que la longueur de séquence.  Par exemple, si nous  comptons 
environ 50 pb analysées chez  250 individus (en Afrique uniquement) le résultat d u  test est 
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plus  sensible que si nous  avions  analysé 58 individus  sur 250 pb. En rGalité ce calcul n'est 
tout 6 fait correct mais il donne une idée de la correspondance 6 faire. 
La distribution  des DPP pour  l'ensemble  des  donnees (391 individus]  est  clairement 
birnodale (Figure 111-6). ~ o u s  ommes donc Isin de la distribution  g6om&rique  attendue 
sous I 'hypothh de population de taille  constante 6 I'equilibre  mutations-d&ive  (Figure 111- 
9). Comme  nous le disions, cela ne signifie  pas que l'on puisse  pour autant rejeter r 
PhypothGse de stabilite  démographique et d'6quilibre  (Slatkin et Hudson, 1 
Harpending. 19921 puisque cette distribution gbmetrique est une distribution moyenne. 
L'ajustement 6 une  distribution de Poisson n'est pas non  plus  satisfaisant  (Figure 111-9). 
Ainsi. nbus observons que l'analyse d'un jeu de données formées de populations 
difft5renciées.  aucune des deux  distributions ne rend compte de leur  forme. 
[. 
En revanche, on peut remarquer que la difference  entre les deux  pics  vaut 4 (un  pic 
6 zero et l'autre 6 4). Or, justement le nombre de sites  differents entre BBAB (haplolype le 
plus fréquent en Méditerranee et Amerique) et AABA (le plus frequent en 
quatre.  Cela  correspond  bien  entendu au nombre  moyen de differences  entre  l'Afrique 
rt et la MéditerranGe et l'Amérique  d'autre  part.  Autrement dit, cette distribution 
est une visualisation de la differenciation qui existe entre l'Afrique et le reste de b 
distribution. Chacun de ces deux pics correspond donc 6 un groupe d'haplotypes. Ce 
ph6:nomGne  (l'observation de deux pics) a &alement et6 obsewe p a r  Slatkin e l  Hudson 
1). A partir de donnees simulées. ces auteurs ont représente les DPP pour  des 
populations dont la phylogenie separait  tres neHement deux  groupes et ont  obtenu  une 
distribution avec deux  pics.  Cela  est dû au fait  que  dans  une tel type de phylogénie les 
deux  types de comparaisons  les  plus  fréquentes  font  intervenir des individus  issus  des  deux 
branches de l'arbre. Ici cela correspond  d'une  part à un individu  Africain  (probablement 
de type AABA qui est 6 48% de fréquence)  et  d'autre  part à un  individu  méditerrant5en  ou 
américain  (probablement BBAB, 90%). 
b) Au  niveau  régional 
L'Afriqwe de l'Ouest 
La distribution présente un pic d un nombre de DPP égal d 1. Elle s'écarte donc 
beaucoup de la distribution  geometrique  attendue sous l'hypothèse de taille  constante 6 
I'équilibre  (Figure 111-1 O). Elle  est  en revanche tres similaire 6 une  distribution de Poisson. 
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En Médiferranée  et en Amérique 
Les  distributions  observées  semblent, à première  vue,  aussi  proches de distributions 
géométriques que de Poisson (Figures 111-12 et 111-1 3). Les tests d'ajustement indiquent 
pourtant  que,  l'ajustement à une  loi de Poisson  (mesuré  par  la  valeur du Khi21  est  meilleur 
qu'à  une  loi  géométrique (Tableau 111-1 6). 
. .  . . c  usston sur les &&&utlons des W e n c e s  Bar  all le^ 
II existe  actuellement  un  important débat concernant  l'utilisation  des  distributions de 
différences p a r  paires, notamment depuis les premiers articles concernant 1'6volution 
humaine.  Rappelons que Watterson  (1975) a montré  qu'une  population de taille  constante 
doit présenter, à I'équilibre  mutation-dérive,  une  distribution  géométrique  des DPP. Certains 
auteurs ont donc représenté leurs données sous cette forme dons l'espoir de tester 
aisément I'état d'équilibre d'une population. Par  ailleurs, cet type de représentation 
permet de représenter visuellement et agréablement le nombre moyen de diffkrences 
entre  deux  individus  ainsi  que, de voir  comment  les  différences  sont  distribuées  autour de 
cette valeur  moyenne. 
Avec  l'accumulation  des  données  moléculaires,  plusieurs  auteurs ont  commencé à 
observer  des  distributions  unimodales bien différentes de la distribution géométrique 
prédite p a r  Watterson (1975). Ce fut le cas d'Avise et al. (1988). p a r  exemple, sur des 
données de poisson-chat,  d'anguille  ou  d'oiseau  (redwing  blackbird).  Ces  auteurs  ont  alors 
conclu  que les  distributions  unimodales  observées  étaient  probablement  dues au fait  que 
les  tailles  efficaces  étaient  bien  inférieures  aux  tailles  actuelles.  Cela  semblait  concordant 
avec les  données de variabilité  génétique  qu'ils  obtenaient  et  indiquait  selon  eux 
l'existence  probable de goulots  d'étranglement. Plus tard, Di Rienzo et Wilson (1991) ont 
obtenu des  résultats  similaires  sur  des  données  concernant  des  populations  humaines.  Ces 
auteurs ont observé  que,  sur  des  populations de sardes, de moyen-orientaux, de japonais 
et  d'amerindiens  les  distributions  étaient  étrangement  proches de distributions de Poisson. 
A l'inverse,  les  populations  africaines  (Pygmées,  Yorouba,  !Kung,  Herero et Hazda)  étudiées 
par Vigilant et al. (1989) présentaient de très forts écarts aussi bien à la distribution 
géométrique  qu'à  celle de Poisson.  Selon Di Rienzo et Wilson,  ces  observations  semblaient 
assez concordantes  avec  l'idée  que les  populations  africaines  ont  eu  des  tailles 
constantes.  Avant  Di  Rienzo  et  Wilson (1991) mais  toujours  sur  l'homme, Cann et al. (1987) 
ont également observé une distribution unimodale, mais ces auteurs ne commentèrent 
guère cette distribution si ce n'est  pour  dire  qu'elle  semblait  approximativement  normale 
avec un excès  de  fortes DPP. 
Motivés p a r  les articles faisant cas de ces distributions anormales et vaguement 
poissonières, Slatkin et Hudson (1991) se sont donc intéressé à la distribution des DPP 
obtenues à part ir  de populations de  taille  constante  ou  en  croissance  exponentielle. Ces 
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deux  auteurs  ont alors dGmontr6 par simulations q u e  la distribution g6omGtrique predite 
p a r  Watterson (4975) est   une distribution moyenne  rarement  obsewee  pour  une  population 
pafticu1iG:P.e. Ils ont  en effet montre q u e   d e s  populations de taille constante et b I'Quilibre 
peuvent  produire  des distributions multimodales de formes très variees ef rarement 
proches de la distribution gGom6trique. @es deux simulateurs Ont d o n c  demontre q u e  
l'observation de la seule distribution des  DPP ne peut  probablement  pas Btre utilisee 
comme  moyen  de rejeter ['hypothese de taille constante   au  cours   du  temps.  
En revanche, un d e u x i h e  rksultat plus encourageant  O 6t6 mis en   6v idence  : 
Iorsqu'une  population  subit  une  croissance  exponentielle. la distribution d e s  DPP est 
toujours proche d'une distribution de Poisson (quel q u e  soit l'organisme  6tudi61. Slalkin et 
Hudson (19911 font  cependant  remarquer  qu'un  test  d'ajustement par Khi2 peut  indiquer 
un &art significatif d u n e  loi de Poisson. Ces auteurs  rappellent e n  effet qu'un tel test  est 
mal adapte car les comparaisons par paires ne  sont p a s  indgpendantes . Ainsi, selon eux, 
la valeur d u  Khi2 doit plutdt servir b mesurer I'6cart à la distribution qu '8  le tester. 
De leur cote8 Rogers et Harpending (1692) s e  sont  egalernent interessi? a u  probleme 
des DPP d a n s   d e s  populations d'histoires démographiques  differentes. Ils ont donc cherche 
6 tirer plus d'information encore de cette distribution.  Faisant remarquer  que Li (1977) avait 
'el6termine I'expressicn regissant la distribution d e s  DPP hors de l e s  situation d'equilibre, 
Rogers et Harpending appliquent cette formule dans le cas d'un modèle simple de 
croissance o ù  la population passe extrêmement vite. à une  i?poque  reculée,  d'une taille 
initiale faible b sa  taille actuelle. Ils s'aperqoivent alors q u e  l'ajustement des donnees 
r Cam et al. (1987) et Bi Rienzo et Wilson (1 9941 6 c e t t e  distribution  transitoire 
semble meilleur qu 'avec  une loi de Poisson. Se servant de cette observation ils utilisent les 
proprii?t& de cette distribution pour d6:lerminer les pramWes qui  conditionnent sa  forme 
tels q u e  I'Gpoque de l'expansion, la taille initiale et la taille après l'expansion. Ils observent 
notamment  que.  si on suit une  population a u  cours  du  temps, le pic de la distribution des 
DPP engendree b c h a q u e   e p o q u e  se di?plaee vers la droite, passant de z&o vers les 
valeurs positives, a u  fur et 6 mesure  que le temps  passe apr& l'expansion, formant u n e  
vague  (temporelle) dans cetk  distribution. Ainsi. ils notent   que le haut de la v a g u e  (le pic 
de la distribution) est  directement lie au  temps  depuis l'expansion. Plus le pie est vers I@I 
droite, plus l'expansion  est  ancienne. 
Rogers et Harpending (1992) ont  cependant  &galement fait remarquer q u e  d'autres 
types  d'6vitnements  pouvaient  engendrer  des  ignaux t r &  semblables. Ainsi, une  
croissance exponentielle donne une distribution très semblable à celle issue de leur 
modèle de croissance. De même, si la population subit un  goulot  d'étranglement qu i  se 
maintient  assez  longtemps puis revient d sa  taille initiale, l'effet sera  quasiment 
indiscernable. Si le goulot  d'étranglement a été tres  court, en  revanche,  le signal peut  être 
différent. Enfin, si les populations  actuelles  sont les restes d'une  population plus importante 
10 forme de la distribution des DPP sera similaire mais il existera des  differences de forme 
dans  la distribution. 
Ainsi,  les  résultats de Rogers et  Harpending (1992) semblent  indiquer d'une part que 
différents événements démographiques peuvent engendrer des distributions semblables 
mais  aussi qu'il peut y avoir  des  moyens de les  discerner, au moins en théorie. 
Rogers  (soumis)  a  récemment  montré  par  simulation que  la  distribution  des DPP n'est 
que peu influencée par les événements de croissance ou d'effondrements très courts. 
Autrement dit, le pic de la  distribution  des DPP sera déterminé p a r  le  dernier  événement 
démographique  d'importance  et  suffisamment  long  pour  laisser  la  population  atteindre  un 
équilibre. Cette remarque  est  particulièrement  importante  pour  nous  car  dans  le  cas  des 
sardinelles, il est important de faire le tr i  entre les effondrements peut-être fréquents et 
courts et les  ëvénements de colonisation de l'espèce sur son  aire  actuelle. 
Des critiques existent cependant face Sr cette approche. En effet, Marjoram et 
Donnelly  (1994) ont  montré  que si les  populations  ont  structurées  ou si le  goulot 
d'ëtranglement  n'a p a s  été important,  les  distributions de DPP présentent  souvent  plusieurs 
pics. Par ailleurs ces auteurs pensent que des phénomènes sélectifs ou mutationnels 
peuvent  influencer  la  distribution  des DPP. Selon  ces  auteurs cela signifie que  la  distribution 
des DPP pourraient être relativement peu informative tant que l'on ne comprend p a s  
clairement  les  effets de ces  différentes  forces  évolutives. 
Plus récemment  encore,  Bertorelle  et  Slatkin (1995) ou  Aris-Brosou et Excoffier 
(soumis) ont  analysé  certaines  limites de l'utilisation de ces  distributions  dans la  recherche 
des  événements  démographiques.  Bertorelle et Slatkin (1995) ont  montré  que  le  nombre 
de sites  variables (segregating sites) attendu sous l'hypothèse  d'une  expansion de 
population  peut  ëtre  très  variable  selon  le  modèle de mutation  sous-jacents,  sans que la 
diversité nucléotidique et la distribution des DPP de la population en soit beaucoup 
affectée. Cela  signifie que si on  veut  tester  l'hypothèse  d'une  expansion,  on  ne  peut p a s  se 
limiter b I'étude de la  distribution  des DPP. Aris-Brosou  et  Excoffier (en prep.)  ont  analysé  le 
problème des modes de mutation. Ils ont montré que s'il existe des points chauds 
mutationnels  la  distribution  des DPP engendrée  est  également  unimodale  même s'il n'y a 
pas  eu de forte  croissance  démographique. 
Selon ces deux groupes d'auteurs il est donc préférable de tenir compte de 
plusieurs paramètres en même temps si l'on veut mettre en évidence et caractkriser 
correctement  des  expansions  de  populations. 
En conclusion, l'observation des DPP peut apporter une information sur l'histoire 
ancienne  des  populations  mais cette information  peut  être  fragile  et  devrait  être 
confirmée par d'autres analyses moléculaires ou par d'autres types d'information quand 
cela est  possible.  Des  informations  sur  l'histoire de l'espèce  (périodes  glacières,  etc.)  et sur 
celles  d'espèces du mëme  milieu  doivent  par  exemple  apporter  des  informations 
concordantes. 
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Nous  pouvons donc resumer  ainsi : 
il La distribution des DPP des  données  totales  est  bimodale et  permet de mettre en 
evidence la diff6renciation  en  deux  groupes. Cela est  trivial. 
ii)  Les  distributions des DPP des  populations  m8ditenan6enne et  am6ricaine sont tr& 
semblables et possQdent un pic  en ;eh. Elles  ressemblent B une distribution de Poisson. 
iii> La distribution africaine des DPP est 6galernent proche d'une distribution de 
Poisson et presente  un pic plus  eloigné  vers la droite. . 
L'analyse conjointe des DPP et des resulfats du test de Tajima montre que les 
distributions  que  nous obsewons sont dues 6 un Bvenment d&mographique  recent ou B un 
ph6nomgne selectif. Preeiser comment cet &&nement s'est derou16  est delicat. D'autres 
travaux théoriques sont nécessaires. En effet il est difficile de refuter I'etat d'8quilibre. 
notamment en Mediterranée  ou en lantique Ouest, B la seule  vue  des  distributions. II est 
cependant tout aussi difficile de croire que ces populations sont bien 6 I'equilibre, 
particuli&xmvmt pour la (ou les) population amMcaine, dont les tailles peuvent &e- 
immenses et  dont le niveau de variabilite  est  bien  inférieur 6 celui  observé en Afrique de 
l'Ouest. De plus il faudrait regarder simplement dans quelle mesure des distributions 
poisoniennes apparaissent dans des populations 6 I'etquilibre. Nous pensons que cet 
8v&mrent est  rare, comme le notent Rogers et Harpending (1992). 
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E) BIOGÉOGRAPHIE ET CONCLUSIONS SUR SARDINELLA AURITA 
L'ensemble  des  discussions  sur  la  variabilité  génétique et sur la  différenciation  vont 
nous permettre d'émettre quelques hypothèses sur l'histoire et la biogéographie de S. 
auritu. Nous  proposerons  deux  scénarios  que  nous  discuterons.  Nous  verrons  ensuite s'il est 
raisonnable de trancher. 
a) Rappels 
Avant de présenter ces scénarios, nous allons rappeler les principaux résultats 
concernant les  données  mitochondriales 
i) II n'y a en Amérique et Méditerranée  que  des  haplotypes  apparus p a r  mutation 21 
part i r  de I'haploiype BBAB (Figure 111-7 B et Cl, haplotype qui représente 75 6 100% des 
différents  échantillons, ce qui suggère  une  origine  commune 
ii) La présence de BBAB en Afrique de l'Ouest  (au  Congo)  semble  plus le signe d'un 
polymorphisme  ancestral  que  d'une  mutation  apparue  indépendamment. En effet, il faut 
gagner  trois  sites et  en  perdre un pour  passer de AABA 6 BBAB. Comme il est  plus  facile de 
perdre un site que  d'en gagner,  il  plus  raisonnable de penser que  l'individu BBAB ou  Congo 
est bien  le  signe d'un polymorphisme  ancestral. 
iii) La variabilité  génétique  présente  n  Mëditerranée et  en  Amérique  st 
relativement  faible et semble  influencée  par  un  événement  démographique  récent 
iv) La variabilité génétique présente en Afrique de l'Ouest est très supérieure et 
indique soit un  événement  plus  ancien, soit le même  evénement  mais  des  tailles  efficaces 
plus  grandes. 
v) II n'y  a p a s  de raison de penser que les sardinelles brésiliennes presentent une 
variabilité génétique supérieure d celle des sardinelles du Golfe du Mexique Wilson et 
Alberdi, 1991 sur  les  allozymes et Tringali  et  Wilson, 1993 sur  I'ADNmt) 
vi) La divergence  entre  d'une part l'Afrique de l'Ouest et les deux autres grandes 
régions d'autre part est beaucoup plus  importante  que  la  diversite  dans chaque region. 
Cela peut s'expliquer par une sur-représentation de l'haplotype BBAB par rapport à sa 
fréquence  dans  la  population  ancestrale.  Ceci  s'explique  aisement p a r  un  Bvknement de 
fondation. 
vii) La population congolaise est  celle  qui  présente  la  plus  grande  variobilit6 
génétique.  C'est  également celle qui se trouve  au  centre de la  distribution  africaine de 
l'espèce. C'est également à son niveau que l'on a observé I'haplotype BBAB, ainsi que 
plusieurs  haplotypes  caractêrisés  par  le profil B pour  Taq 1. 
I I  se trouve que l'hypothèse d'un événement de fondation ayant engendré le 
groupe d'individus qui devait donner naissance aux populations méditerranéenne et 
américaine  est  extrêmement bien  confortée p a r  tous  ces  points.  Nous  considèrerons donc 
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qu'il  est  raisonnable de lee prendre  pour  acquise. De mëme il semble raisonnable de dire 
que les sardinelles  sont  originaires  d'Afrique de l'Ouest,  puisque cette région  comporte la 
plus grande  variabilitit  genetique  et  comporte  I'haplotype BBAB. 
II rests  encore 6 comprendre  comment ICI sardinelle ronde a acquis son aire de 
rtition  actuelle et comment la MéditerranGe et  l'Atlantique  Quest  ont pu 
histoire  commune. 
Le problème de la datation reste  entier car il dépend de plusieurs  estimations qui 
peuvent  toutes  etre  remises en question. II s'agit du taux  d'evolution  et de la precision  des 
estimations de divergence  nucleotidique. 
Avant de proposer ce scénario nous allons essayer de replacer les &:v&nernenls 
paleohistoriques dans un contexte climatique de glaciation. Les deux derniers millions 
d'annees ont en effet vu se succ6der de nombreuses pitriodes de glaciations et de 
variation du niveau des mers. Nous prendrons particuli6rement exemple sur la dernigre 
glaciation  qui a probablement 6t6 la plus  froide e0 la  plus  6tudi6e. 
II y a environ 0 O60 ans le niveau des 0cGans 6tait entre 80 et 430 metres au 
dessous de son niveau actuel et la temperature a alors probablement  atteind son plus b a s  
niveau (Climap, 1976 : Van Zinderen b k k e r ,  198 1, Les eaux polaires de l'Atlantique Nord 
etaient B 20" de latitude plus au sud et on estime  que la temperature  des  eaux de sudace 
au  large de l'Afrique de l'Ouest a hisse de fason significative pendant cette periode. 
Ainsi, le courant  des  Canaries  &ait de 4 B 10°C en dessous de sa temperature  actuelle.  On 
estime Ggalement que  le  courant de Benguéla qui  longe  l'Afrique du Sud et la  Namibie 
vers l'Angola  etait déplace vers le nord et  etait de 4 6 5 "6 plus  froid,  maintenant  des  eaux 
d environ 26°C dans la region  6quatoriale (Van Zinderen  Baklter, 1982). 
Pour ce qui 'est de la Méditerranée on estime que lo temperature de sa partie 
orientale n'a que peu varie tandis que la région occidentale &ait sous l'influence des 
masses de glace continentales  et  &tait de 5 6 9°C en dessous de sa ternp6rature  actuelle. 
Les deux  r6gions etaient  presque  totalement  isslkes  l'une de l'autre du fait de la bisse  du 
niveau  des océans (Quignard  et  Farrugio, 1681 ; Van Zinderen  Bakker, 1982). Le dktroit de 
Gibraltar  etaif  plus étioit  et moins  profond  mais  n'&ait  pas  fermé. 
Les  régimes  des  courants  ont  6galement  &volue. En effet,  la  zone  intertropicale était 
plus comprimee qu'actuellement d cause de l'avancée des glaces au nord et au sud. 
Cependant, il ne semble pas qu'il y ait eu de changements majeurs dans les sens de 
circulation des  courants  atlantiques  tropicaux (Mix et al., 1986). La circulation  éfait donc 
majoritairement dans le sens est-ouest, de l'Afrique vers l'Amérique du Sud, comme 
aujourd'hui. 
Actuellement, la situation  est  la  suivante : en  hiver les principaux  courants au  nord 
sont le  courants  des  Canaries  et  le  courant  Nord  Equatorial. Le premier descend  du  Maroc 
vers le Sénégal et s'éloigne de la cdte pour rejoindre le second qui se dirige vers le 
Vénézuéla  et le nord du Brésil. Venant du sud le courant de Benguela rejoint le courant 
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Sud Equatorial  qui se dirige  vers  la  pointe de l'Amérique  latine. En été,  les  courants  gardent 
les  mëmes  directions  mais  sont  décalés  vers  le Nord et  perdent beaucoup de leur  force. 
Seul le  courant Sud  Equatorial  est  très  fort. II existe  alors  également  alors un contre-courant 
puissant allant de l'Amérique  latine  vers  l'Afrique.  Ce  contre  courant  est en profondeur. 
a) Premier  scénario : 
Un premier scénario qui peut expliquer la distribution actuelle des génotypes 
observés chez S. uuritu se base sur l'hypothèse que l'espèce était  initialemment  formée 
d'un seul  groupe de poissons  situés  le  long de l'Afrique de l'Ouest.  Au  cours d'une  période 
glaciaire  l'aire  des  sardinelles a été réduite  géographiquement  dans  la  région  équatoriale, 
peut-être de la Guinée au Congo. Par ailleurs, à la suite de la baisse du niveau des 
océans,  le  plateau  continental  a  été  très  réduit  et les sardinelles  ont donc eu  tendance d 
s'éloigner de la côte actuelle. Au niveau de la Guinée et des les Bissagos, le plateau 
continental est  particulièrement en  pente  douce  éloignant  encore  plus  les  sardinelles d  la 
côte actuelle (Figure I-SC). Un groupe de poissons  a pu alors  être  emporté p a r  un  épisode 
courantologique  particulièrement  fort  et  raverser  l'espace  relativement  restreint  qui 
sépare  les les Bissagos de la  pointe  du Brésil.  Le cercle  représenté sur la  figure 111-14 permet 
d'apprécier les  distances que les  poissons  ont dû parcourir. 
Le point d'où les poissons ont pu partir est difficile 6 mettre en evidence. Cette 
migration a pu se faire à partir du Sénégal p a r  les  courants  côtiers (courant des  Canaries) 
qui  longent  la côte vers le sud et rejoignent des courants qui traversent I'ockan vers la 
côte brésilienne  (courant  Nord  Equatorial)  ou  obliquent  vers  les  Caraïbes. Cette migration 
a également pu se faire à partir de I'équateur. On sait que certains arbres d'Afrique 
centrale sont parfois retrouvés sur les côtes américaines où ces essences sont pourtant 
absentes. 
Le problème de cette traversée  est  sa  durée.  Une  traversée  passive doit durer  au 
moins un mois.  Les  sardinelles  étant  des  poissons  migrateurs qui utilisent  les  courants il n'est 
p a s  impossible  qu'ils aient ainsi  pu  traverser  l'Atlantique.  Parrish et O/. (1989) rapportent  ainsi 
que  des  sardines  du  Japon  ont été pëchées à plus de 3000 km du  Japon  au cours  d'une 
extension du Kuriosho, un  courant  partant du Japon  en  direction du Canada  et des Etats - 
Unis. 
Une  fois  que  les  sardinelles  ont atteint les côtes américaines, elles ont pu se 
développer  rapidement  en  s'étendant  vers  le  nord  et  le  sud. Le goulot  d'étranglement  subi 
lors de la  colonisation  ainsi  que  l'expansion  qui  aurait  suivi  expliquerait  la  faible  variabilité 
génétique  américaine  et les  valeurs  négatives de D (le  paramètre de Tajima)  ainsi  que la 
distribution  des  différences  par  paires. 
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Plus tard, au cours d'une periode de rechauffement, I'espke aurait raverse 
l'Atlantique p a r  le nord, probablement au cours d'une extension du Gulf Stream. Ceci 
expliquerait la prQsence de S. surita 6galement aux A~ores. L'esp6ce aurait alors colonisé 
fa M&iterranee mais n'aurait pu descendre en Afrique de l'Ouest. La presence de b 
sardine dans les eaux temp6r6es pourrait expliquer que les sardinelles ne  se soient p a s  
m6langées avec celles prQsentes au sud du Maroc. La sardine est probablement un 
important  compétiteur de ICI sardinelle,  mieux adapte aux  eaux  froides  marocaines. Lors 
des épisodes où le courants des Canaries est particuli6rement for!# les sardinelles sont 
moins  abondantes que les  sardines au niveau de Dakar  (Binet, 19881; 
c e  scenario a Ilinteret d'expliquer la presence des  sardineIles  aux ~ c p r e s .  L& fait  que 
BBAB soit  present au Congo laisse  penser que la migration  &quatsriale  depuis le Congo a 
pu permettre un passage est-ouest. Ce scitnaris permet de définir deux &&ements 
rticulierernent imporlants que sont les deux traversees de l'Atlantique. Le 
premier O engendre la perte de variabilite  qui  fait  que BBAB est  majoritaire en Amerique, et 
le second fait  que la M6diterranke  possede i?galement BBAB mais aucun aufre  haplotype 
américain. 
En revanche ce sc&mrio  necessite  deux évthements de traversée transatlantique. 
II est difficile de mesurer la plausibiliti? de ces deux 6v6nements successifs. 
Le deuxi6me scenario est basé sur l'hypothese que S. aufita était (et est donc) 
forme de deux espèces distinctes.  l'une en Mediferranee  et  l'autre en Afrique de l'Ouest. 
, 
Au  cours d'une  p6riode de refroidissement les sardinelles  africaines  seraient I 
descendues  vers le sud  tandis  que les sardinelles  méditerranéennes auraient  etendu leur 
aire de répartition  jusqu'au s d  du Maroc et de la Mauritanie. t. 
Ce  deuxieme  scenario  fait alors appel b une  traverste transatlgntique similaire b 
celle du premier  scénario  mais 6 partir  des  poissons  m6diterranéens. Une fois la travers& 
réalisee, les sardinelles  nouvellement  amerieaines ont alors colonise les eaux cdMes du 
Brésil et des Caraibes. 
Puis. avec le réchauffement, les sardinelles africaines en remontant vers le nord 
auraient  chassi! les sardinelles  nordistes  vers la Mediterranée,  envahissant  les  eaux 
chaudes  senégalaises. 
Ce  scénario a l'avantage de ne  faire appel  qu'b  un  événement de traversee  mais 
nécessite un isolement antérieur entre sardinelles méditerraneennes et africaines. Cela 
indiquerait  l'existence de deux  espèces  ou  sous-esp&ces.  Chez les poissons les problèmes 
de taxonomie sont relativement complexes et il est rare qu'une espèce n'ait pas été 
décrite un grand nombre de fois sous des  noms  diff6rents.  Ainsi  plus de onze noms latins 
différents ont eté attribués d la sardinelle ronde (Anon. Iclarm, 1993). A l'inverse, des 
espèces  jumelles ont  pu  etre  identifiées  par la génétique. En d'autres  termes  il n'y a p a s  
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FIGURE 111-14 
Premier  scenario 
A : Aire iniliale 
B : reduclion de raire  pendant  une  glacialion  el  traversee  depuis  le sud du  Senegal. OU le Congo 
Le  cercle est ceniré sur Dakar e l  permet de mesurer  les  dislances a parcourir  pouf  les  sardineIles 
FIGURE 111-14 (suite) 
Premier  scenario 
C : A la  suite  du  richauflemenl  les  c6tes  americaines sont conquises 
D : certains  individus  traversent  l'Atlantique  par  le  Nord  dans un exlension  particuli4remenl  importante 
F I G U R E  111-15 
Deuxiime  scenario 
A : Aire  iniliale  des  deux  groupes  isoles 
8 : reduction de l'aire du groupe  africain  pendant  une  glaciation et lraversee  depuis  le sud du  Senegal 

moyen  actuellement de dire si oui  ou non les sardinelles rondes de Méditerranée  et de 
l'Afrique de l'Ouest  sont bien de la même  espèce. 
Les deux  scénarios que nous  venons de proposer  possèdent chacun leurs  faiblesses 
et il n'est p a s  aisé de trancher. Nous avons le sentiment que le scénario sans isolement 
préalable (ou une variante de celui-ci) est le plus réaliste. Cependant, seules d'autres 
études réalisées avec des échantillons issus de régions charnières (Maroc, Canaries, 
Açores,  Brésil)  pourront  éventuellement  nous  aider à trancher. 
Nous allons maintenant nous intéresser aux données de la sardinelle plate, S. 
maderensis. Cette  partie sera  moins développée  que la  partie  concernant S. aurita car les 
données  sont  moins  nombreuses  que  pour cette dernière. 
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a) Enzymes non informatives 
Les tests de recherche de riabilite gi:n&tique ont eté plus reduits que pour S. 
sur les 1 3  enzymes essayées 6 n'ont p a s  mis en evidence de variabilite  quand elles 
ont eté testees sur une dizaine d'individus representant l'ensemble de l'aire 
d'echantillonna e (voir les tableaux 111-47 et 111-48). Une dixième enzyme (Taq I> n'a éte 
testée  que sur 5 individus et n'a egalemenf p a s  revel6 de  variabilite. 
CYurifa. 
b) Enzyme potentiellement  informative 
H m  111 a révél6 deux haploiypes differents (Tableau 111-18) sur un  cinquantaine 
d'individus analyses mais  l'unique individu présentant  I'haplotype B n'a pu gtre  analysé pour 
les quatre  enzymes  variables 6 cause de difficultés  d'amplification. II  n'a donc pu ëtre indu 
dans l'analyse. 
Quatre enzymes ont permis de r6véler de la variabilité génétique (Tableau 111-18). 
Cette variabilite a pu &re  utilisee pour rechercher  une  différenciation  génétique. 
Cependant, cette variabilite est relativement  faible pour 3 de ces 4 enzymes. Les differents 
profils observés sont représentes  dans le tableau 111-18 q u i  comporte  golement 
l'interprétation des profils en  terme de sites de restriction (voir aussi  le  tableau 111-19). 
Dde I : 
C'est  l'enzyme la plus informative  puisque nous avons sbsewé 7 haploiypes 
différents. Le septieme profil (G) observe posait problème car la somme des tailles des 
fragments était superieure à la taille d u  fragment totai. Cela peut s'expliquer par de 
I'héteroplasmie ou p a r  une  digestion  partielle. La répetition  de la digestion de l'individu en 
question a donni: le  mëme  résultat  indiquant qu'il ne  s'agissait  pas d'une erreur de lecture. 
I I  sera donc utilisé pour l'analyse  de  différenciation,  comme  le  polymorphisme de longueur 
etait utilisé dans le cadre  de  l'analyse  des  données  de S. aurita. 
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FIGURE 111-1 6 
Echantillonnage  de S. maderens is  
pour l 'analyse mitochondriale 
? : La  local isat ion  exacte  de  I 'échanti l lon  de  Mauritanie  n'est  pas  connue 
(voir  texte) 
Tableau 111-4 7 : Eehantillonnage de Sardine//a maderensis 
Lieu Date Taille (ern> 
Congo (91 Pointe  Noire 
Ghana (91 T6ma 1548 
RCI (16) Abidjan  Novembre 1995 19-24 
Senegal (8) Dakar 18-25 
Maufianie (4) Decembre 199 5-30 
Canaries (1 51 Canaries  Novembre 1994 21-35 
I 
“L‘6ehantillon de auritanie a et6 obtenu 6 Abidjan aupr& de 
navires pt5chan-t en Mauritanie et n’a donc pu &re localise 
pr6eisGrnent. 
Tableau 111-1 8 : Profils de restriction  et  interprétation  binaire  pour 
Hae 111 e? Alu I chez S. maderensis 
Hue 111 lu I 
B A B c 
586 
500 
700 
600 
500 
426 
306 350  350 3% 
86 286 
10 11 001 O1 1 111 
Tableau 111-1 8 (suite) : Profils de  restriction  et  interprétation  binaire 
pour Hinf I et EcoR I chez S. maderensis 
Hinf I Eco R I 
A B C A B 
1 O 5 0  
750 
340 340 
300 
240 
340 
300 
140 140 140 
100 100 1 O0 
100111  101111  111111 O 1 
Tableau 111-1 8 (suite) : Profils de restriction et interprétation 
binaire  pour Dde I chez  S. maderensis 
Dde I 
A B C 0 .  E F G 
580 580 
500 
330 
500 
470 470 
330 
500 
580 
500 
330 
m m 
170 vp 170  170 
110  110 
00100  O 101100  11 10   1 01  O   11 
0 : Mesures de variabilite chez S. maderensis 
Localisation Nombre Diversite 
gBographique d’haploiypes genique 
‘ Congo (81 4 6.78 
Ghana  (9) b 0.89 
RCI (1 O> 3 0.38 
S6nBgal(8) 4 0.78 
Mauritanie (41 3 0.83 
Canaries (151 2 0.48 
Tableau 111-21 : Distribution gesqraphique des haplotypes de S. maderensis. 
Congo Ghana  RCl Senegal  Mauritanie  Canaries Total 
AAAA 4 3 8 3 1 5 24 
AABA 
ABAA 
ACAA 
BAAA 
BAAB 
$BAA 
CAAA 
DAAA 
EAAA 
FAAB 
1 
2 1 
4 
4 
3 
1 
1 
2 1 
1 
GAAA 1 1 
Total 9 9 10 8 4 15 55 
I '  
Alu I 
On  observe  trois  profils  différents  mais aucun  lien  clair  avec  la  localisation 
géographique. 
Hinf I 
Nous  avons  également  observé  trois  profils  différents.  Le  profil A est  le  plus  fréquent. 
Le profil B a été observé  chez  deux  individus  congolais. Le profil  C en  revanche n'a été 
observé  qu'une  fois  mais  sur un individu  n'ayant p a s  pu  ëtre  analysé sur les quatre autres 
enzymes. I I  n'est done pas inclu  dans  l'analyse. 
€COR I 
Nous  avons  observé  deux  profils  qui  diffèrent  par  un  site d restriction. II n'y a p a s  de 
relation  claire  avec  la  localité  d'échantillonnage. 
Comme pour S. auritu, les haplotypes sont définis par une série de quatre lettres 
correspondant  aux  aux  quatre  enzymes  informatives.  L'ordre adopté est  le  suivant : Dde 1, 
Alu 1, Hinf I et EcoR 1. 
Nous  avons  représenté  les  équivalences  en  terme de présence  ou  absence de sites . 
de restriction  (Tableau III-). 
e : resultats  et drscuswn 
a) Polymorphisme  de  longueur 
Aucun polymorphisme de longueur n'a été observé sur l'ensemble des individus 
analysés. L'échantillonnage étant géographiquement et numériquement plus limité que 
pour S. auritu, il est difficile de déterminer si S. maderensis présente ou non moins de 
polymorphisme de longueur que la sardinelle ronde. Comme S. aurito. il est cependant 
relativement  limité. 
b) Répartition des haplotypes 
Niveaux de variabilifé 
Nous  avons  mis en  évidence 12 haplotypes  différents sur 55 individus  analysés avec 
. quatre enzymes de restriction. Ce niveau de variabilité est u priori assez comparable à 
celui observé chez S. auritu. En effet, dans notre travail préliminaire de recherche de 
variabilité chez S. aurita, nous avions mis en évidence 9 haplotypes différents sur une 
quarantaine  d'individus  d'Afrique de l'Ouest. 
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Les tailles  d'6chantillons  sont  relativement  faibles  mais permeltent tout de m h e  de 
remarquer  que  les  6chantillons  des  Canaries et de la C6te d'Ivoire  pr6sentent  un  moins 
grand nombre d'haplotypes. Cette impression est confirmée p a r  les  donnees de b 
diversité @nique (Tableau 111-20). Ces deux &chontillons sont ainsi 4.5 6 2 fsis moins 
variables. Les diversit6 @nique des autres échantillons est assez importante puisqu'elle 
d6passe 0.7 pour les quatre autres  6ckantillons. 
Le fait que I'6chantillon des Canaries presente une plus faible variabilite que les 
autres n'est pas tr& etonnant car on sait que le populations sont probablement plus 
réduites  dans cette region où les sardines  restent  la  principale  ressource. En revanche, il est 
difficile  d'expliquer cela dans le cas de la Cbte d'Ivoire. II peut s'agir  d'un  biais 
d'6chantiilsnnage mais iB n'y a pas de raison a prisri de consideref  I'échantillon  ivoirien 
comme  different des autres. 
II est en revanche  intéressant de noter qu'au  moins en terme de diversite  génique 
les  sardinelles  plates sont aussi  variables que les sardinelles rondes d'Afrique de l'Ouest et 
nettement plus  variables que celles de M6dilerranée. 
Disfribufisn ggsgraphique des haplofypes 
A la difference de S. aurita, il n'est p a s  ais&, d la simple vue du tableau 111-21 
représentant  la  distribution  des  haplotypes, de determiner  plusieurs  groupes  apparemment 
independants. Rappelons cependant que tous nos echantillons de S. maderensis sont 
africains et que nous  n'avions pas de differenciation  claire  pour les  échantillons  africains de 
S. aurifa. Nous  verrons  s'il en est de meme pour S. maderensis un peu plus  loin. 
la  difference des donnees allozymiques, les resultats de I'ADNrnP montrent que S. 
maderensis n'est apparemment pas genetiquement plus variable que S. auriter. Cela 
montre que les limites techniques des allozymes dans  I'etude de la variabilité:. Les tailles 
efficaces de S. aurifa pourraient  donc  &re  superieures 6 celles de S. merderensis. 
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B) STRUCTURE DES POPULATIONS 
L'analyse de la différenciation montre clairement qu'il existe une structuration 
extrëmement  forte en Afrique de l'Ouest.  La  valeur du Fst est de 0.14 environ.  Elle  est  très 
significativement  différente de z6ro (Pc0.001, tableau 111-22). 
II s'agit cependant  d'une  différenciation  moyenne  qui  ne  donne  aucune  information 
sur chacune des populations individuellement. Ainsi, l'analyse des différenciations par  
paires de populations  (Tableaux 111-23 et 111-24) montre  que  toutes  les  comparaisons ne sont 
p a s  significatives. II apparaÏt  notamment  que  I'échantillon  des  Canaries  est trè  différent de 
tous  les  autres d l'exception de celui du Sénégal.  Le  fait de rassembler  ces  deux 
échantillons en un seul  maintient  la  significativité  statistique de la différenciation  moyenne 
(Tableau 111-22, Fst=O.l56,  P<O.OOl). 
Lorsque  nous  retirons  l'échantillon  des  Canaries,  l'ensemble  reste différencié (P<0.05) 
mais le résultat est 6 la  limite de la  significativité  dans  les  deux  types de tests  que  nous 
avons  effectués  (test sur le Fst P<0.05 et  test de  probabilité P=O.O4kO.O1). 
Comme  I'échantillon de Mauritanie est particulièrement petit, nous avons décidé 
de le  retirer  dans  l'analyse  globale  soit  en  gardant  les  Canaries  soit en  retirant  également 
ce dernier  échantillon.  Dans  les  deux  cas  la  différenciation  est  importante et significative 
(kO.05 et Pc0.01 respectivement,  tableau 111-22). 
Lorsque nous regroupons les données selon les trois grandes régions africaines 
(Canaries + Mauritanie + Sénégal) (RCI + Ghana)  et  (Congo),  la  différenciation  moyenne 
est significative (Pc0.01, Tableau 111-22). Les comparaisons par paires de régions  (Tableaux 
Ill-25A. 258 et 25C) mettent en relief la région nord mais montrent également que la 
différenciation est oujours due à I'échantillon des Canaries. Si on le retire, aucune 
comparaison  n'est  significative. 
Lorsque nous retirons I'échantillon des Canaries et celui de Mauritanie, l'analyse 
montre, comme nous  le  disions  plus  haut,  que  la différenciation  moyenne  est kgèrement 
significative. Un regard plus précis montre qu'un échantillon se &tache du lot,  celui  de 
Cdte d'Ivoire qui est à la limite de la significativité pour les trois comparaisons avec les 
autres  échantillons.  Cela  rejoint  le  fait  que  I'échantillon  ivoirien  est  celui  présentant  la  plus 
faible  variabilité  (h=0.35). - 
Ces  analyses  montrent donc que : 
il L'échantillon  des  Canaries est très  différencié  par  rapport  aux  autres (à l'exception 
de I'échantillon  sénégalais), 
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ii) L'6chantillon ivoirien est leggrernent différencie des autres 6chantillons. Cette 
différenciation est bien plus faible que celle obsew6e pour les Canaries, mais reste 
significative QPc0.05, et P<8.001 si on retire la Mauritanie). 
la difference de S. auritu, il existe  une  diff6renciation  en  frique de l'Ouest. Cela 
est dü principalement d la population des C0naries qui pr6sente par ailleurs une moins 
grande  variabilit6  genetique.  Ce  resultat  pourrait  indiquer  que la population des  Canaries 
est  issue de la region  sGn6galaise et que cela est d0 soit b sa faible  taille soit b un goulot 
d'6trannglement. La population des  Canaries  est  effectivement de faille  r&duite et n'a p a s  
d'importance  t5conomique  veritable  (Santamaria.  comm.  pers.) 
La comparaison avec S. aurita n'est p a s  simple car nous n e  possedons p a s  
d'6chantillon de S. aurifa des Canaries ou du Maroc, ni d'échantillon de S. maderensis 
provenant de la Mitditerranee. ussi devons nous retirer 1'Cdm"on des Canaries pour 
que la comparaison  ait un sens.  Lorsque cet echantillon est retire# la diffitrenciation reste 
significative 6 cause de I't3chantillon  ivoirien. Ce resultat  est difficile 6 expliquer et pourrait 
&re simplement dû B un biais d'itchentillonnage. Le fait que I'6chantillon ivoirien soit 
gt5netiquement aussi different de chacun des trois 6chantillons congolais, ghaneen et 
senkgalais  est assez t5tonnant.  Cela  indique  qu'il n'y 0 probablement p a s  de 
differenciation en fonction de la distance geographique puisque des échanfillons tr& 
eloignes peuvent  etre  genétiquement  plus  proches  que  des  6chantillons issus de régions 
adjacentes. Cela pourrait aussi indiquer qu'il existe au niveau de la C6te d'Ivoire une 
population de faille reduite. De ce fait, c'est la seule qui aurait pu se diff6rencier 
derive. meme si les autres  populations  sont  peut-&re  egolement  ind6:pendantes les unes 
des autres. Cependant les statistiques de peehe ne confirment  nullement  l'existence  d'une 
population  ivoirienne de taille  plus  réduite  pour S. maderensis. Cela  signifie que ce point 
devrait  &re  confirme  par l'analyse d'un plus grand  nombre  d'individus. 
Les  r6sultats  des  deux especes de sardinelles  indiquent donc que la region 
marocaine est  une  region  charniere  qui  merite qu'on l'analyse  plus  precis6menf. 
I I  est  intéressant de noter  que  l'utilisation de l'approche d'Excoffier et al. (199 
différenciation dans le cadre des données  d'Afrique de l'Ouest sons lo Mauritanie  et  les 
Canaries ne fait plus de la population  ivoirienne  une  population d port.  Cela  peut  sembler 
étonnant puisque nous apportons une information en plus, celle de la distance entre 
haplotypes. Une explication possible est que la variance des nouveaux estimateurs de 
differenciation  augmente, ils  deviennent donc moins  précis. 
Tableau 111-22 : Analyse de la  différenciation de S. maderensis 
Genepop  Genetix 
P (ecart-type) Fst P (1 000) 
Données totales 0.00000 (0.00000~ 0.1 42 0.001 
Données totales (S+Can) 0.00000 (0.00000) 0.1 56 0.001 
Trois  régions 0.0041 8 (0.001 87)  93 0.01 
Sans la Mauritanie 
Données totales 0.00040  ( ) 0.1 31  0.0 4 
Données totales (S+Can)  0.00072  ( .00072) 0.1 46 0.008 
Trois  région  0.001 36 (0.001 30) 0.1 28 0.006 
Sans  les  Canaries 
Données totales 0.044 (0.009)  . 75  0.055 
Trois  régions 0.1 1 O (0.01 4) 0.022  0.22 
Sans  Canaries et Maurit. 
Données totales 0.0004 (0.0004)  0.057 0.1 O 
Trois  régions  0.091 (0.01 3) 0.025  0.24 
Analyse  par Genepop : P est la  probabilité  d'apparition de I'échantillon sous 
l'hypothèse  nulle, le chiffre  entre  parenthèses étant  I'écart-type 
Analyse par  Genetix : 1000 permutations  ont  été  réalisées. 
Tableau 111-23 : Analyse de  la  différenciation  paire  par  paire  (test sur Fst, Genetix) 
Ghana RCI  Sénegal  Mauritanie  Canaries 
Congo -0.007 0.109 (P<O.l) -0.042 9.099 (PcO.1) 9.135 (PcO.11 
Ghana 9. 1 16  (Pc0 ) -0.005 -0.004 0.1 85' 
RCI 0.1 82' 0.320 "" 0.41 O"" 
Sénégal 9.111 (P<0.1) 0.006 
Mauritanie 0.355" 
Le chiffre présenté est la valeur du Fst. Le nombre entre parenthèse est le résultat du test. Le 
niveau de significativite  est  classiquement : P<0.05 : Pc0.01. 
Tableau 111-24 : Analyse de la différenciation  paire p a r  paire  (test de probabilité,  Genepop) 
Ghana RCI  Sénégal  M uritanie  Canaries 
Congo 0.360 (0.007) D.061 (0.003) 0.629 (0.007) 0.1 30 (0.005) 0.047 (0.003) 
Ghana 0.249 (0.008) 0.397  ( 009) 0.666 (0.008) 0.009 (0.002) 
RCI 0.040 (0.004) 0.040 (0.003) 0.0010 (0.0004) 
Sénégal 0.1 34 (0.004) 0.2200 (0.0060) 
Mauritanie 0.002 (0.0004) 
Le chiffre  corresoond 6 la  mobobilité.  L'écart-Woe st entre  oarenthèses 
Tableau lll-25A : Analyse de la  differenciation  entre  regions par Fst (S. maderensis) 
Genetix  Regions  RBgions 
avec  Mauritanie SANS Mauritanie 
RCl + Ghana Sent5 + Mauri + Canaries RCI + Ghana Séne + Canaries 
Cot-lgo 0.021 6.033 0.821 0.059 
RCI -c Ghana 0.1 84"" 
Les  nombres present& sont  des Fst, les  etsiles  correspondent au  niveau de significativite. 
Tableau 111-258 : Analyse de la  diffitrenciation entre  regions  par  test de probabilite (S. rnadefeensis) 
Regions  Regions 
avec Mauritanie SANS Mauritanie 
RCl + Ghana Sene + Mauri + Canaries RCI + Ghana Seni. + Canaries 
Congo 0.161 (0.008) 6.4061 (0.0071) 0.149 (0.010) 0.045 (0.004) 
RCl + Ghana 0.003 ~0.0011 0.000 ~0.000) 
Le chiffre  correspond 6 la probabilite P. C$cart-type est entre  parentheses 
Tableau 111-25C : Analyse de la differencialion entre regions par test de probabilitit (S. maderensis) 
Regions Regions 
avec Mauritanie et sans Canaries SANS Mauritanie et S 
RCI + Ghana sene + Maun' RCI + Ghana SBnegal 
Congo 0.1 53 (0.66p) 6.520 ~6.669) 6.462 (6.616) 0.631 (0.0051 
RCl + Ghana 0.1 07 (0.007) 6.1 17 (0.008) 
Le chiffre eorresoond 6 la Drobabilitk P. L'Bcafl-hr~e st entre sarentheses 
c) DIFFÉRENCES PAR PAIRES 
L'analyse des DPP est  plus  rapide  que  pour S. aurita. La première  distribution  que 
nous  présentons  correspond  aux DPP  sur  l'ensemble  des 55 individus,  tandis  que  le  seconde 
représente  les DPP lorsque  I'échantillon  des  Canaries  est  retiré  (Figures 111-1 8 et 111-1 9). 
Les  distributions  sont  toutes  deux  unimodales et ont  des  formes  proches, à première 
vue, d'une  distribution de Poisson. Or, dans  le  cas  des  données  totales  nous  avons  montre 
que  la  différenciation  était très  forte.  Comme cette différenciation  ne se traduit p a s  p a r  
des haplotypes distincts fixés dans des populations différentes, nous n'observons p a s  la 
bimodalité  que nous  avions  observé  chez S. aurita. Cela  semble  montrer que  l'observation 
d'une  distribution  presque  poissonienne  est  assez  robuste à la  différenciation. 
Cela  est  trompeur  car,  lorsqu'on  cherche à ajuster  la  distribution  des  donnees à une 
distribution de Poisson de même moyenne, les différences sont très importantes et les 
distributions  dissemblables  dans  le  cas  des  données  totales  (Figure 111-18) alors  que  lorsque 
nous  retirons  l'échantillon  des  Canaries  (qui  crée  la  différenciation)  l'ajustement  est  assez 
bon (Figure 111-1 9). L'ajustement 6 une  distribution  géométrique  est en revanche  toujours de 
très  mauvaise qualité (Figures 111-1 8 et 111-1 9). 
On  retrouve  donc  chez S. muderensis une  distribution  des DPP presque  poissonienne 
sur  les données  ne  comprenant  pas  les  Canaries. 
Nous avons ci-dessus insisté volontairement sur le fait que la distribution des DPP 
semblait poissonienne  même  quand  I'échantillon  des  Canaries était compris  dans 
l'analyse. Ce point mérite d'être discuté ici. En effet, Marjoram et Donnelli (1994) ont 
montré p a r  simulations que des  populations  ubdivisees  peuvent  engendrer  des 
distributions  unimodales.  Notre  analyse  confirme  l urs  simulations.  Cependant, la 
distribution est très différente d'une distribution de Poisson. Cela souligne la necessité 
d'ajuster  les  distributions  obtenues  par  simulations à des  distributions de Poisson,  au  lieu de 
se limiter à regarder si ces  distributions  sont  unimodales. 
I I  est  intéressant de trouver  chez S. maderensis, comme  chez S. aurita une 
distribution  des DPP presque  poissonienne  lorsqu'on  analyse un  échantillon  génétiquement 
homogène (non différencié). Chez les deux espèces, l'utilisation de quatre enzymes de 
restriction  a  permis de mettre  en  évidenee  approximativement  le  mëme  nombre de sites 
et  donc  d'analyser  des  longueurs de séquence  comparables : environ 50 pb p a r  individu. 
Comparer  les  deux  distributions  a donc  un sens. 
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Dans les  deux  cas. la distribution  des DPP des donnees africaines (6 l'exclusion  des 
Canaries  chez S. maderensis) pr6sente un  pic 6 une DPP. Les deux  distributions  indiquent 
donc, si nous  considerons que ce type de distribution apporte une  information sur de tels 
évenernents, un &&wment  d'expansion datant  approximativement de la meme &mque. 
Ce resultat  est  rassurant et important car, b la  differences des travaux sur l'homme 
qui  sont  ntkessairernent  fondes sur diff6rentes  populations de la meme espGce. il donne 
des  r6sultats concordants sur deux  espgces  différentes sur la m6me aire  geographique et 
non p a s  sur  des populations  d'une meme esp&!ee. Rappelons que l'homme est lea 
principale esp6ce sur laquelle  une  telle  approche a 6t6 realisee.  Or, selon les populations 
6tudiées, les distributions  peuvent ou non presenter cette forme  poissonienne.  Par 
exemple, les distributions de nombreuses  populations  humaines  d'Afrique  (voir  plus  haut) 
sont  rnultimodales.  Nous  prgsentons donc ici, UR cas de distributions  similaires chez deux 
espèces proches  vivant sur la meme aire de r6partition. 
Un argument qui montre  que les poissons  peuvent  gtre  extrGmemenf  opportunistes 
et coloniser tr& rapidement un  trgs  grande  aire  ggographique b la faveur de 
modifications du milieu  est  fourni  par  l'exemple du baliste  que  nous  avons  d6jb cite. Cette 
espèce est devenue en quelques annees I'espgce la plus abondante des c6tes ouest- 
africaines avant de redevenir  une esptke de seconde importance. II faut  cependant ! 
ajouter  que, dans un tel cas. il est  difficile de determiner si I'espece a colonist5 le milieu en  
&tendant son sire 6 par t i r  d'un  ou de plusieurs  foyers  independants. 
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pour S. maderensis e n  retirant I'&hantillon des  Canaries 
CONCLUSION GËNERALE 
Notre  travail  nous a permis  d'analyser  deux  types de marqueurs  génétiques  chez 
deux espèces de clupéidés. L'analyse p a r  I'électrophorèse enzymatique a permis de 
montrer que  la sardinelle  ronde (Surdinella aurifa) présente  une  variabilité  génétique  assez 
faible tandis que la sardinelle plate (S. maderensis) a présenté un niveau de variabilité 
assez important. Nous n'avons donc p a s  pu analyser la  différenciation  génetique de S. 
aurifa tandis que nous  avons  mis en  évidence un légère  différenciation  genétique  chez S.
maderensis entre  les  trois  grandes  régions d'abondance africaines. 
L'analyse de la  région de contr6le de l'ADN mitochondrial de ces  deux  espèces p a r  
des  enzymes de restriction a permis de mettre  en  évidence  une  variabilité  génétique  plus 
élevée  chez S. uurifa que  chez S. maderensis. Ces  résultats  apparemment  contradictoires 
peuvent  s'expliquer p a r  les  limites de l'approche  allozymique  qui  est dépendante des  locus 
analysés.  Nous  avons en  effet  montré  que  la  variabilité  enzymatique est  très  déséquilibrée 
entre  les  différents  locus  et  donc  que S. maderensis peut sembler, lorsque 
l'échantillonnage  enzymatique  est  trop  limité,  aussi peu  variable  que S. aurita, alors  qu'elle 
présente  clairement  une  importante  variabilité  génétique. 
Par  ailleurs,  l'analyse de la  différenciation p a r  I'étude de I'ADNmt de S. ouritu montre 
que cette espèce peut ëtre divisée en au moins trois pools géniques fonctionnant 
totalement  indépendamment  depuis  au  moins  plusieurs  milliers  d'années : la  Méditerranée, .-- 
L'Afrique de l'Ouest et l'Amérique. Notre échantillonnage n'a p a s  permis de mettre en 
évidence de différenciation  en  Méditerranée occidentale tandis  que  nous  avons  observe 
une  différenciation  entre  le Vénézuéla  et  le  Golfe du Mexique.  Au  niveau de l'Afrique de 
l'Ouest. en revanche, aucune différenciation n'a pu être clairement démontrée. Cela 
montre que s'il existe  une différenciation  génétique n Afrique de l'Ouest  elle  est  très  faible. 
A moins d'utiliser un nombre important de marqueurs variables et indépendants il sera 
difficile d'analyser  correctement  la  différenciation de cette espèce  dans cette region. 
Ce résultat  ne  signifie cependant nullement  que  les  trois  grands  stocks-d'Afrique de 
l'Ouest  fonctionnen;  comme  une  unité  panmictique  ou  echangent  des  nombres 
importants  d'individus  (d'un  point de vue  dynamique). Ceci montre  que,  même si ces  trois 
grands  stocks  ouest-africains  sont  indépendants  d'un  point de vue  dynamique, ils n'ont p a s  
mis en place de  différenciation  génétique  importante. Ceci peut s'expliquer p a r  les  tailles 
des populations de sardinelles. Ces populations peuvent comprendre des dizaines de 
milliards  d'individus. Les effondrements observés chez cette espèce,  même quand ils  sont 
spectaculaires. pourraient ne jamais engendrer de tailles de populations inférieures à 
plusieurs dizaines de milliers d'individus. La taille efficace de S. aurita, pourrait être de 
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l'ordre de quelques  dizaines b quelques  centaines de milliers  d'individus.  Dans de tels cas b 
ditrive  genétique n'est pas une  force  itvolutive  suffisante  pour créer de la différenciation. 
Un tres faible pourcentage d'individus migrants seraient alors suffisants pour expliquer 
I'homogen6isation  gGn6tique. 
Par ailleurs, 6 une &"elle temporelle supkrieure, le poids de l'histoire de S. aurita 
peut  &alement  expliquer la faible  differenciation  gén6tique obsewke. Les  r6sultats du test 
de Tajima et l'analyse des distributions de differences p a r  paires, ajoutks B b faible 
variabilite gén6tique des échantillons de la Mt5:diterran&:e et des cetes américaines 
indiquent  que  certaines  populations  ont  probablement  subi un goulot  d'6tranglernent  et 
peut-&e une colonisation rapide de l'aire de répartition actuelle. Cette hypothese est 
naturellement  confortée r l'histoire  rnouvernentfb;e des deux  derniers  millions  d'ann 
cours  desquelles les périodes de variations  importantes de tempgrature et  du niveau  des 
mers ont probablement crité des  zones  refuges  et, b l'inverse,  favorisi! les mouvements de 
populations et les  expansions  rapides de r6gions  vidites  préc6demment. La faible 
differenciation  observée  entre  populations  d'Afrique de l'Ouest  contraste  de f a p n  
t5tonnante avec  celle existant  entre  l'Afrique de l'Ouest et la Mitditerranée ou, de  fason 
moins  frappante, avec la Iég&e  différenciation  entre le V6nkzuéla et le Golfe du Mexique. 
Elle pourrait indiquer une recolonisation récente en Afrique de l'Ouest sur la base de 
populations  importantes Qavec peu de dérive  génetique). S'il est difficile de proposer un 
scénario  biogitographique  precis, les populations  actuelles ne semblent p a s  Qfre CI 
I'équilibre mutationditrive. 
Mous  avons egalement di!montre  l'existence d'un  lien  phylgtique  qui  unit les 
populations de M6diterranée et d'Am6rique. Comment ce lien a pu se mettre en place 
n'est p a s  clair et il est difficile de determiner avec  certitude dans quel sens la (ou les) 
migrationCs1  transatlantique(s) a (ont)  pu  avoir  lieu. En revanche,  le  berceau de I'esp6ce 
semble  sans grande  ambiguÏte  &re  africain. 
Si nous voulons mieux comprendre la phylogitographie de cette esp6ce il sera 
nitcesseire d'itchantillonner  n trois  endroits au minimum.  Des  6chantillons de 
Mitditerranée orientule sont nécessaires si nous voulons connajtre l'histoire de S. aufila. 
biste-t-il  notamment  une  population  relique  en  M6diterranke  orientale ? Des  6chantillons 
brésiliens seront également nécessaires  pour  determiner si cette r6gion est  intermediaire 
entre l'Afrique de l'Ouest et les échantillons américains analysés. Enfin, l'analyse de la 
région du Maroc et des  Canaries  devrait  permettre de mieux comprendre les liens  entre 
l'Afrique de l'Ouest et la  Méditerranee. 
L'analyse des bancs de S. maderensis montre qu'il existe chez cette espèce des 
déficits en hétérozygotes  importants  qu'aucune  interprétation  simple  ne permet 
d'expliquer.  Meme s'ils sont peut-&re surestimés, ces déficits  sont  importants. Un des  points 
remarquables lies b ce résultat  est  que ces déficits  sont  plus  importants dans les bancs de 
juvéniles quechez les  adultes.  Cela  indique  que  des  processus  sélectifs  pourraient  être  en 
jeu,  analogues à ceux décris chez  les  mollusques. 
Chez  la  sardinelle plate l'analyse de I'ADNmt  montre que cette espèce  est 
génétiquement structurée en Afrique de l'Ouest. Nous avons notamment montré que 
I'échantillon  des  Canaries se distingue  des  autres (à l'exception de celui du Sénégal) p a r  
une faible variabilité génétique. Cela va dans le sens du résultat sur les allozymes qui 
indiquait que la  région  sénégalaise  était  différente de la  région  ivoiro-ghanéenne. 
Cependant pour  qu'une  analyse  géographique  plus  fine  soit  réalisée,  les  tailles 
d'échantillonnage pour  l'analyse de I'ADNmt de S. maderensis devront  être  augmentées. 
L'analyse de la  distribution  des  différences p a r  paires de  cette espèce  montre  également 
que S. maderensis est probablement influencée par un goulot d'étranglement ou une 
phase d'expansion démographique qui semble correspondre à celle  ayant  marqué les 
populations de S. aurita. 
Des échantillons de la Méditerranée et de la région du Maroc devraient nous 
permettre de mieux  comparer  les  résultats  sur  ces  deux  espèces. 
De  manière  générale,  la  comparaison  entre  les  deux  espèces ne  permet p a s  de 
tirer des conclusions définitives car certains lieux d'échantillonnages n'ont p a s  pu être . 
analysés  pour  les  deux  espèces.  Les  résultats  sur  I'ADNmt  confirment cependant l'idée  que 
S. auritu présente  probablement  une  importante  variabilité  génétique.  Ainsi il y a 
probablement  un polymorphisme  allozymique qui  n'a p a s  pu être  mis  en evidence du fait 
de la sensibilite de cette espèce à la  dégradation. Par ailleurs, les résultats sur I'ADNmt 
indiquent  des  tailles  efficaces  superieures  chez S. aurita. En ce qui  concerne les  niveaux de .. 
structuration chez les deux espèces, S. maderensis semble présenter une plus grande 
différenciation  génétique  que S. ourifa en Afrique de l'Ouest.  Cela  confimre  l'idée  que  l'on 
a  des  différences  biologiques et écologiques  entre  les  deux  espèces. 
PERSPECTIVES 
Plusieurs questions restent en suspens, à la suite de notre travail. Ces questions 
concernent au moins  trois  domaines où la  généjique  pourrait  apporter  des  réponses. 
. . '  
Biogéographie 
En ce qui  concerne  la  biogéographie de ces  deux  espèces de nouveaux 
échantillonnages sont nécessaires (Méditerranée orientale, Brésil, Maroc). Par ailleurs, les 
niveaux de variabilité  que  nous  avons  mis  en  evidence en Méditerranée et en Amérique 
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sont faibles et montrent que nous devons sser par le séquen~age de la region de 
eontrble. Cela nous permettrait de determiner si les  deux  especes indiquent effectivement 
des evenements demograpkiques concordants. Cela jetterait egalement une nouvelle 
lumi8re sur l'histoire de la colonisation de la editerranee. Nous avons obtenu quelques 
resulteats SUI les sequences de la rédion de contrble de I'ADNmt de ces deux espQces qui 
seront exploit& dans l'avenir. 
D'un point de vue plus th6orique, il est &alement necessaire que l'on connaisse 
les limites de l'utilisation des donnQes mol~culaires. Cela necessite un travail de 
modelisation afin de mieux comprendre dans quelle mesure les resuttats que nous 
observons peuvent &e expliques par ciifferentes  forces  t5volutives  (mutation, 
diff&eneiation, selection). Un tel travail  a deje commence (Bertorelle et Slatkin, 4 
Brosou et Exeoffier, soumis). Cependant, de simples r6suttats statistiques ne sont p a s  
suffisants. Un travail d'analyse de donnees sur  plusieurs especes est 6galement necessaire. 
Seule la comparaison d'espeees d'aires de repartition similaires et separables p a r  eePfains 
earacti3res t5eologiques  pourra  apporter un r6ponse. Notre comparaison des deux 
espèces de sardinelles montrent que nous sommes sur la bonne  voie. 
Selon sa vitesse  d'i?volution,  une  molécule sera particuli&ernent  influencee p a r  tel 
6v6nement d6mographique  ancien  ou p a r  tel autre plus  rQcent.  L'utilisation de marqueurs 
génetiques  presentant des vitesses  d'&olution  différentes  pourrait donc &galement 
apporter des &léments de réponse  intéressants. 
Pour ce qui est de les difft5renciation  des  ardineIles (rondes ou plates) en 
populations  gi?nétiquernent  ou  dynamiquement  indépendantes,  nous avons montre que 
son niveau  pouvait Btre faible sur d'importantes  distances  gQographiques. Le problème qui 
reste  est donc un probl&ne  statistique. En effet, les niveaux de differenciation  qui seront 
mis en Qvidenee B une  6chelle locale seront probablement si faibles que seuls de grands 
~chantillons analyses p a r  plusieurs marqueurs ind6pendants perrnenront de repondre. II 
sera en effet n&essaire de faire le tri entre d'une part des microstructures instables 
temporellement et causet% p a r  des biais  dEehantillonnages  ou  des  micro-selections sur 
telle  ou  telle  cohorte et des differenciations  stables  et  répetables bien que faibles. 
Depuis peu les microsatellites,  des  marqueurs  hyper-variables d'acc& relativement 
aisé, se sont développe très rapidement  en  genetique  des  populations. II est probable  qu'il 
repondent assez bien b ce besoin.' Ils ont l'avantage de présenter un grand nombre 
d'allt5les et surtout de fournir des marqueurs  indépendants. En effet, un nombre  d'allèles 
minimum est nécessaire, mais c'est principalement le fait que l'information puisse Btre 
multiple qui permettra de &pondre aux questions de mises en 6vidence des stocks 
indépendants. 
L'utilisation de microsatellites  a donc  l'avantage sur  l'ADN mitochondrial de 
permettre  l'utilisation de plusieurs locus indépendants. Par ailleurs, les microsatellites sont 
actuellement  parmi les  meilleurs  candidats  comme  marqueurs  neutres. A moins  qu'ils  ne 
soient  situés  dans  (ou  statistiquement  liés 6) des  locus  soumis à sélection,  l'application du 
modèle  neutraliste  semble  mieux  approprié  que  pour  d'autres  marqueurs  génétiques,  tels 
que les  allozymes.  Les  microsatellites ont en outre de nombreux  avantages  pratiques  que 
nous  ne  développerons p a s  ici. Ils possèdent  également  des  limites  (notamment  une  forte 
homoplasie),  mais  notre  propos  n'est  pas  non  plus de les  discuter  ici. 
' Le point  important est que les niveaux de différenciation  que  l'on peut mettre en 
évidence  avec les  microsatellites tout  en s'affranchissant de nombreux  problèmes 
techniques,  peuvent  Qtre  très b a s .  Cela  signifie que  l'on  peut arriver à mettre en évidence 
une  différenciation  génétique  malgré  des  flux  geniques  relativement  importants  d'un  point 
de vue  évolutif  mais  insignifiant au niveau  dynamique. 
Le problème de la gestion des stocks 'ne se pose p a s  uniquement en terme de 
différenciation mais  nécessite  également  que l'on comprenne  comment  une  population 
peut se reconstituer à partir de populations  adjacentes  ou  plus  éloignées.  Une  approche 
génétique  permettra  éventuellement de montrer d'où les  poissons  sont  originaires. 
Analyse  intra-populationnelle 
Les résultats que nous présentons chez S. maderensis concernant les bancs sont 
assez troublants -car les niveaux des écarts à I'équilibre de Hardy-Weinberg sont très 
importants.  L'utilisation  des  microsatellites  devrait  permettre de tester  les  hypothèses  que 
nous  émettons. Si les déficits  en hétérozygotes  sont  dus 6 de la  sélection,  les  microsatellites 
devraient les faire au moins partiellement disparaitre. S'ils sont causés p a r  le régime de 
reproduction,  alors  les  résultats  devraient  ëtre  similaires. 
Notre  travail  est, 6 notre  connaissance,  le  premier  qui  ait  cherché à échantillonner 
des  individus  issus d'un seul banc chez  des  poissons-pélagiques.  Ce type  d'6chantillonnage 
a déjà été réalisé  sur  des  poissons  tels  que  les  cichlidés où les comportements de bancs 
sont  fortement  liés 6 des  reconnaissances  entre  apparentés  (Pouyaud ef al., soumis).  Notre 
analyse  des  rësuttats  sur  les  allozymes  indiquent que ces  comportements ne semblent p a s  
ëtre courants chez les sardinelles. Pourtant, dans la mesure où la majeure des poissons 
marins  (ou  non)  vivent en bancs  et où ces  structures  peuvent  favoriser  des  comportements 
de coopération il serait intéressant d'analyser I'évolution génëtique de bancs entre les 
états  larvaires  et  les  poissons  adultes.  Comprendre  comment les bancs se forment et si ces 
structures se maintiennent car les individus sont apparentés est une question qui mérite 
d'être analysée. 
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Si les Qchecs de la g6n6tique ou de I'6cslogie existent, les suce& de ces deux 
disciplines sont assez nombreux pour que ces deux approches soient adoptees de 
concert. L'utilisation de marqueurs énetiques toujours plus fiables et adaptables b des 
problEmatiques  variees  montre  que  les  limites  d'une  telle approche ne sont p a s  atteintes. 
rall&le de marqueurs  Qvoluant  diff6remment ne peut que nous permettre de 
mieux comprendre comment la variabilit6 g6n6tique se distribue dans I'e$ 
temps. 
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CALCULS DE DIVERGENCE NUCLÉOTIDIQUE 
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CALCULS DE DIVERGENCE NUCLÉOTIDIQUE 
A) L'APPROCHE DE NE1 ET LI (1979) 
Le premier  travail  qui ait tenté de relier  l'analyse de molécules  d'ADN p a r  enzymes 
de restriction avec  une estimation de la divergence nucléotidique est celui de Upholt 
(1977). Cependant, ce sont Nei et Li qui  vont  proposer en 1979 une approche qui fera 
ensuite  référence.  Nous  nous  proposons d'en examiner  certains details ainsi que certaines 
limites et problèmes  pratiques. 
Notons tout de suite que toutes  les  approches  théoriques  développées  alors  (Upholt, 
1977 ; Gotoh et al., 1979 ; Kaplan et Langley,  1979)  sont  basées  sur l'idée simple et naturelle 
que  plus  deux  molécules  d'ADNmt  seront  proches  plus  leurs  séquences  nucléotidiques e 
ressembleront.  Ainsi,  plus  elles  se  ressembleront  plus  elles partageront de sites de restriction 
en  commun et plus les patrons de restriction se ressembleront. II doit donc exister une 
manière d'estimer la divergence  nucléotidique à partir de la proportion de sites ou de 
fragments en commun. 
Nei et Li (1979) commencent pa r  étudier la manière dont les sites de restriction 
évoluent (i. e. apparaissent ou disparaissent). Cette analyse leur permet de formuler la 
divergence accumulée entre deux molécules d'ADN évoluant indépendamment en 
terme de sites et de fragments de restriction. Puis ces auteurs étudient la variabilité à 
l'intérieur  des  populations. En effet,  les  premiers  calculs  concernent  des  molécules  (ou bien 
des populations ne présentant p a s  de variabilité:). Pour calculer la divergence entre 
populations, il faut  tenir compte  de cette diversité. 
Lorsque  deux  molécules  d'ADN  issues à un  temps to d'une molécule unique 
(ancestrale)  évoluent  indépendamment au cours  du  temps,  elles accumulent  petit 6 petit 
des  différences  par  mutations. Si on  appelle A le  taux de  mutation p a r  nucléotide p a r  unité 
de temps  alors il apparaït  immédiatement  que la divergence  nucléotidique  entre  les  deux 
molécules  filles  est : 
d = 2'h"t . 
En effet, le temps qui sépare chacune des deux molécules fille de la molécule 
ancestrale est t e t  donc celui  qui les  sépare  est  2t.  Ceci  suppose bien sûr que les  mutations 
qui  s'accumulent  dans les deux  lignées  seront  toujours  différentes. Ceci est  vraisemblable 
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pour des molécules assez longues et des taux de mutations p a s  trop élevés. Cela est 
également  raisonnable  pour  des  temps  relativement  courts. 
Si ces  conditions  ne  sont  pas  réunies,  la  divergence  sera  alors  sous-estimée. 
Si on conna3 la proportion  des  différents  nucléotides (A, C, G ou T) sur l'ensemble de 
la  molécule et si on suppose  que  ceux-ci  sont  arrangés  aléatoirement sur I'ADN on peut 
aisément calculer a, la probabilité d'observation d'un site  particulier, de séquence 
connue.  C'est  en effet  le  produit des  fréquences  des  différentes  bases sur  l'ensemble de la 
molécule. Ainsi pour le site  GAATTC la frequence  d'observation  est : 
a=fg"fa"fa*ft*ft*fc 
où fi est  la  fréquence du nucléotide i sur  l'ensemble de la molécule  analysée. 
Comme  fg= fc et fa= ft on  peut  appeler g la  frequence de G+C dans la  molécule 
entière 
On a donc : 
a = ( g / W  *(1-g/2)Q 
Bien  sûr  on a r l  + r2 = r 
r l  = nombre de G+C dans le site 
r2 = nombre de A+T dans le site 
Si la  molécule  entière  d'ADNmt  a  une  longueur totale de Mt  nucléotides  le  nombre 
de sites  espérés  sur la molécule  entière  est  donc 
n = a*Mt 
Comme  a  est petit  devant 1 st comme Mt  est au .contraire  très  grand  devant 1 on 
peut considérer que n suit  une  loi de Poisson de  paramètre a*Mt 
Afin de comprendre I'évolution du nombre de sites au cours du temps, il est 
nécessaire de s'intéresser à la  façon  dont les  sites  apparaissent  et  disparaissent. Ceci nous 
amène à faire deux hypothèses simplificatrices. Supposer a) que la proportion de G+C 
dans la molécule reste constante au cours du temps et b) que les substitutions sont 
aléatoires et suivent une loi de Poisson de taux h par unité de temps (année ou 
génération). 
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Pour l'observateur au temps t il est  difficile de savoir si deux sites sont identiques 
parce qu'ils le sont rest6 tout le temps  ou parce que  l'un  a  mute puis  est  revenu 6 son état 
initial. 
ll y done deux fa~sns d'estimer la probabilitg qu'un  site  n'ait pas change. 
La probabiliti? qu'un  site au temps t soit  identique au site ancestral.  sous  l'hypoth5se 
que les mutations  reverses  soient  impossibles,'est la suivante : 
ER effet la  probabilité  pour  qu'un  nucleotide  ne  mute pas dans un site entre deux 
unites de temps  est 1 - 1. Donc celle pour ~ U ' ~ U C U R  nuclbtide d'un site de longueur I 
n'aie mute au bout de f unit& de temps  est bien  le  produit  des QI - A)'" (...I QI - AY. 
Les 6galit6s sont de simples  dt5veloppements  limites au voisinage de zero : 
ex= l  + x p o u r O < x e l  
P = I  +pxpourO<x<<I 
DewxiGme m6lhode : 
Si en  revanche les mutations reverses sont prises en compte, la fuçon dont un site 
peut  reapparaÎtre doit intervenir.  Pour cela on peut  calculer la probabilite po qu'B  un  temps 
t UR nucleotide donne soit le  même  qu'au  temps ?O. Si OR suppose que les mutations  sont 
les Pn(hes dans  toutes les directions (entre les quatre  nucléotides)  alors on peut exprimer 
kapsi en fonction de pt : 
ps'i = (1 - Wpr + l/3TYl - pl. 
Le premier terme correspond aux nudésfides qui n'ont pas mut6 (et ce depuis 
l'instant to). Le second  terme  correspond  aux  nucleotides qui ont mute  entre t o  et t et qui 
ont B nouveau  mute  pour  redonner l  nucléuiide  intial (il y a une chance sur  trois  pour que 
cela redonne la même base  qu'au depart). 
c'est  une  &quation  diff6rentielle  qui  peut-être  rapidement r6solue. La solution &ant 
Pt = (1 + 3 e-4k'/3)/4 
i . I .. .  . . 
Comme  on  s'intéresse  aux  sites de restriction  qui  sont  restés  les  mêmes on trouve UR 
nouvel  estimateur de P. la  probubilité  qu'un  site  n'ait pus changé au temps t : 
P = Pt' 
En pratique les deux estimations de P sont très proches pour des valeurs de At  
inférieures à 0.15 (Nei et Li, 1979). C'est à dire pour  des  divergences  nucléotidiques d e 0.3. 
Donc, tant que les  séquences  divergent de moins de 30% on  peut négliger les mutations 
réverses. Cela  a un sens tant  que le  temps  écoulé  n'est p a s  trop  important  ou  le  taux de 
mutation p a s  trop élevé.  Nei (1 987) estime h à environ 10" substitutions p a r  site  et p a r  an 
chez un mammifère.  Wilson et al. (1 985) l'estiment à 2% par  millions  d'années par lignée (ce 
qui  représente  le  double). Si on  prend ce dernier  chiffre cela donne 7.5 millions  d'années 
depuis la séparation  d'avec  l'ancêtre  commun. Si on  travaille en  revanche sur  des  portions 
évoluant  plus  rapidement cela peut  réduire  consid6rablement  le  temps. 
Puisque  les  mutations  réverses peuvent  ëtre  négligees,  pour  simplifier  le  problème  on 
peut supposer que les  sites  identiques  entre  les  deux  séquences X et Y au temps t sont  les 
sites ancestraux. Cela revient bien à supposer que les nouveaux sites sont oujours 
différents de ceux qui existaient. 
I Le nombre nxy de sites partagés entre les deux séquences correspond donc aux 
sites qui  n'ont p a s  muté  au cours  des  deux  évolutions  indépendantes  des  deux  molécules. 
Si no est le nombre de sites de la molécule ancestrale on comprend aisement que 
l'espérance de nxy est : 
Puisque P est la probabilité qu'un site de restricton n'ait pas muté au temps t , .  -
Donc si on appelle S la proportion de sites inchangés (partagés) entre les deux 
séquences on a p a r  définition 
S = nm/  no 
et donc 
E[S] = P2 
Or la  divergence  nuclëotidique  s'écrit : 
d = 2At. 
Comme P peut ëtre  aisément  relié à d : 
p = e-rAt = e-rd12 
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cela donne : 
Rappelons que P peut etre capproch6 de deux f q o n s  differentes mais que la 
difference est n6gligeable  pour  des  divergences  faibles (d 6.3). 
Le problt5me est  alors  d'avoir  une  estimation correcte de S. Et plus exactement de 
no. Nei et Li proposent  comme  estimation Qn, + nJ/ pour ce dernier et donc : 
Nei et Li proposent  une  etude  des  propriktes de cet estimateur.  Nous ne 
d6velopperons p a s  le calcul mathematique  pour  juste en retenir les principaux  points. Il 
apparaÏt ainsi que cet estimateur est légèrement  biaise et sous  estime P. Ce biais &ant 
d'autant plus faible que E[n] = a"R/lt, le nombre de sites o b s e ~ &  .est  grand, c'est CI dire 
que  la rnol~cule st grande  ou  que  le  nombre  d'enzymes  utilise  est  important. De meme la 
variance de l'estimation de S et par ICI suite de d sera  minimisee en augmentant le nombre 
d'enzymes  utilisee. Ces resultats  sont  6videmment  intuitifs. 
II faut noter que ces calculs ont éte obtenus pour une classe d'enzymes de 
restriction  (pour  une  valeur de r). Pour  des en mes ayant  une rneme valeur de I, on peut 
bien sür additionner les sifes pour  mieux  estimer d. 
Si on travaille sur des enzymes ayant, des sites de longueur differentes on peut 
combiner  leur  information en  pond&ant les  differentes  estimations de d gaar l'inverse de b 
variance de d. Nei et Tajimo (1983) ont &galement propos6 une autre rn&hode blus 
precise  pour  combiner  l'information  issue de plusieurs  enzymes. 
Jusqu'd  present on a suppose  que l'on pouvait  reconstruire la carte de restriction. II 
arrive cependant que l'on ne puisse p a s  facilement  reconstruire cette carte 6 
fragments sbsew&5 sur le gel. On doit  alors  travailler  uniquement sur ces fragments. 
Cette fois-ci on va  estimer F, la proportion  des  fragments  conserves. Je ne 
développerai p a s  ici les  calculs  mais  noterai  juste  que  l'idée de base  est que pour  qu'un 
fragment  soit  conservé  au  cours  du  temps il faut  que  deux  conditions  soient  réunies a) que 
les deux sites de restrictions bordant le fragment ne mutent pas et b) qu'aucun site 
nouveau  n'apparaisse 6 I'intGrieur de ce fragment. 
Nei et Li démontrent ensuite qu'à la faveur de certaines approximations F est 
approché p a r  la relation  suivante : 
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OÜ P est  toujours la proportion de sites qui  n'ont pas été perdus. 
A nouveau, il faut trouver un estimateur de F et p a r  analogie les  auteurs  ProPosent 
naturellement : 
* -  
E d F )  = 2*n,/(nx + n,) où nx est le nombre de fragment de la séquence X 
ny est  le  nombre de fragment de la séquence Y 
et n, le  nombre de fragments partages par les  séquences X et Y 
Ici on ne  tient p a s  compte  en particulier  des  mutations  réverses car l'approche par 
les fragments ne  peut s'appliquer qu'à des séquences trës peu divergentes. En effet la 
proportion de fragments partagées entre deux séquences décroÏt trës vite avec la 
divergence  nucléotidique. 
On  peut donc à nouveau estimer d, mais la  relation est un  peu plus complexe et ne 
permet p a s  aisément  d'exprimer P en  fonction de F, ce qui est  necessaire  pour  exprimer d. 
Nei et Li (1979) ne proposent p a s  ici de formule pour d, mais juste un diagramme 
représentant F en fonction de d pour  deux  valeurs de r assez  fréquentes (4 et 6). Cela  est 
dû  au fait que  l'on à affaire à un  polynôme  d'ordre 4.
Nei (1987) propose d'estimer P par une série d'approximation recurrentes. Il note 
qu'on  peut  écrire  que : 
avec G1 comme  valeur  d'entrée de G. On  obtient  aisément  une  valeur de G. Cette 
opération  peut  être  répétée en remplaçant G1 par  la  nouvelle  valeur de G. L'estimateur 
final de G est obtenu  lorsque  la  différence  entre G1 et G devient  négligeable.  L'approche 
de Nei à l'avantage  d'être  rapide  et simple.  En  effet, ce type de polyndme  possède  des 
solutions qui sont  trës  lourdes 6 calculer, 
Jusqu'à  présent, il s'est agit de comparer  deux  molécules.  Nei et Li étendent donc 
l'approche 6 la  population. 
4) Le txoblèm de la diversite . C  
Pour  mesurer la  variabilité 6 l'intérieur  d'une  population ilest  classique de faire appel 
à la notion  d'hétérozygotie  ou  diversité  génique ou  haplotypique (Nei, 1973). 
Mais comme le notent Nei et Li une telle mesure est inappropriée pour une 
molécule  trës  longue qui  comporte de surcroit de nombreux  gènes. En effet, cette valeur 
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risque d'etre proche de 1 et donc peu  informative.  L'approche propost% consiste donc 6 
mesurer cette diversite p a r  le nombre  moyen de substitutions  nucléotidiques  entre  deux 
DNmt pris au hasard dans la population.  Cette  mesure, not& %% est la diversit6 
nuel6otidique : 
xi est la frequence de la sequence i dans la population 
est la fr6quence de la sequence j dans  la population 
est le nombre de differences  nuclgotidiques p a r  site 
nuclitotidique entre les st5qiuences i et j (c'est donc la divergence  nucl6otidique  entre les 
deux sequences) 
La diversite 6 I'inti?rieur d'une population di?:pend donc 6 la fois du nombre de 
séquences  differentes et de la  divergence  nuclt5otidique entre les s6:quences presentes. 
Cette diversite peut donc se presenter de maniirre tr& variee.  Deux  populations  peuvent 
donc presenter la meme valeur de II l'une &ant cornpos6es de nombreuses  séquences 
peu differentes et l'autre de quelques  s6quences assez differenciees. Ce point est 
important car cela peut tr& bien ne p a s  avoir  la meme signification  t5volutive. 
La mesure de la distance  entere  populations va donc integrer cette mesure de ller 
variabiliti? presente 6 I'interieur  d'une  population.  Quand la diversite nucl&tidique est tr& 
faible. les distances  entre  populations sont quasiment  &ales  aux  distances entre les deux 
mol6cules d'ADNmt les plus  frequentes  dans chaque  population. 
On definit donc pour  deux  populations X ef Y : 
w, = .E yyj %aij 
$I, est la divergenee  moyenne  entre  deux  séquences  prises au hasard  l'une  dans 
la  population X et l'autre  dans  la  population Y. 
hp, est la  diversite  nucleotidique de la population X 
ny est la  diversitit  nucléotidique de la population Y. 
xi est la  fréquence de la  s6quence i dans la  population X 
yi est  la fréquence de la sequence i dans la population Y ' 
nij est le nombre de differences nueléotidiques par site nucléotidique entre les 
sequences i et j. 
La divergence entre les deux  populations X et Y est donc : 
Quand  la  variabilité  intra-populationnelle  est  négligeable : 
Pour ésumer, le travailbode Nei et Li (1979) a permis de trouver des moyens 
relativement simples d'estimer la divergence nucléotidique entre sequences et de tenir 
compte de la  diversité  intra-populationnelle. IIsuffrt  en effet dans  ces  calculs de connaitre 
la proportion de sites ou de fragments  partagés  entre  profils de restriction. 
L'utilisation de I'ADNmt à un niveau  taxonomique  donné peut poser  des  problèmes. 
Nous avons jusqu'ici insisté sur l'importance du terme 2ht qui représente la divergence 
entre les molécules. Cependant, le facteur qui conditionne la divergence entre les 
molécules reste h sur une échelle de temps donnée. Cela signifie, que mëme si la 
molécule d'ADNmt  semble  évoluer  6  environ 2% p a r  millions  d'annees,  diverses  régions de 
cette molécule  auront  des  rythmes très différents.  Au  niveau  intra-spécifique la  région de 
contrôle semble la plus adaptée. 
Malgré les qualités du travail de Nei et Li, un certain nombre d'hypothèses p a s  
toujours  réalistes  sont  nécessaires. En outre,  certaines  améliorations  ou  simplifications  ont 
été  apportées depuis  (Nei et Tajima, 1983 ; Nei  et  Jin,  1989 ; Nei et Miller,  1990). 
B) A PROPOS DES SIMULATIONS DE NE1 ET LI 
Pour  tester  la validité de leur approche  analytique,  Nei  et Li (1979)  réalisent  une  serie 
de simulations  sur  des  séquences  artificielles de 6000 nucléotides de long dont la 
phylogénie (et p a r  conséquent la divergence) est connue. En utilisant 5 enzymes de 
restriction artificielles reconnaissant des sites de 4 pb de long ils peuvent  comparer les 
divergences  estimees à partir des profils  des  restrictions à la  divergence  vraie  (connue). 
Leurs  résultats  confirment  que  l'analyse  6 part ir  des  sites (plutôt  que des  fragments) 
donne des  résultats  proches de la  valeur  vraie  jusqu'd  un peu moins de d = 0.3. 
Ces  simulations  révèlent  aussi  les  importantes  variations  stochastiques  autour de la 
valeur  réelle quand le  nombre de sites de restriction  est  faible. 
Nous  émettons cependant des  doutes  au  sujet de la  nécessité de ces  simulations. 
En effet, ces simulations ne testent pas une réalité mais juste la validit6 des calculs 
analytiques. En effet les  simulations de Nei et Li sont  fondées  sur  les  mëmes  hypothèses  que 
les  calculs  analytiques. II est  étrange de simuler  un  processus  analytique.  La  simulation  nous 
semble nécessaire uniquement quand le calcul analytique est trop complexe pour le 
modélisateur (qui avoue Ià ses limites) ou tout simplement parce que le problème est 
mathématiquement rop lourd ou intraitable. Or  Nei et Li ont déjà fait les  calculs 
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analytiques dans la premi6re  partie de l'article. On retrouvera cette facp   de  faire chez 
Clark et Lanigan (1 $93). 
Les  simulations etfant sujettes d certains problhes tels  que les biais du g6nGrateur 
de nombres  aleatoires  ou  cerfaines  approximations  calcula'roires  on aurail pu penser que 
c'esf le  contraire  qui  aurait dü etre fait. A savoir  tester la validit6 des simulations  dans le 
cadre d'un modele analytique. 
Dans le cas où les mutations ne suivent s comme on le suppose une loi de 
Poisson, il peut Btre important de mesurer les 6carts aux prédictions. Nei et Li (1979) 
rapportent ainsi que certaines données de LI ell et Corbin (197'1) indiquent plutdt une 
didribution  gamma  pour le taux de substitution  nucléotidique. Ils incorporent donc ce fait 
dans leurs estimations de d et trouvent  que  pour des valeurs de S superieures d 0.7 les 
divergences  nucléotidiques  estimees  ne diff &rent gu6re. 
utrement dit tant que  la  proportion de sites en commun  est de plus de 70% les 
ecarts au  mod6le de mutation poissonien  restent  negligeables. On peut donc priiilégier ICs 
simplicite du mod&le poissonien. Cette valeur de 70% est assez rassurante. En fait  (point 
que Nei et Li omettent de souligner) elle correspond d une  divergence de 0.09 environ 
pour  des  sites de 4 pb de long et  donc d moins de 0.09 pour  des  sites  plus  longs.  Cela 
signifie donc que l'erreur sur lemodèle de mutation est  importante  pour  des espgces ou 
des  populations  ayant  diverge  depuis  moins de 4.5 millions d'annees environ (si on  retient 
toujours le taux de 2% par million d'annee). 
Ces hypothhs sont necessaires d la simplicité  des  calculs  theoriques de tous les 
travaux  d'estimation de d (Upholt, 1977 ; Gotoh et al., 1979 : Kaplan et Langley,  1979 ; Nei 
and Li, 1978 ; Nei and Tajima, 1981, 1983). En pratique  pourtant,  comme  nous  l'avons noté 
plus  haut, cela ne se verifie p a s  comme  le  notent  plusieurs  auteurs  (Nei and 'Tajima,  1981 ; 
Adams and Rothman, 1982 ; Brown. 1985 ; Moritz et al., 1987). II est donc it5gitime d'en 
mesurer les conséquences. 
Nei et Tajima (1981) se sont intéresse d ce problt5me mais concluent  qu'un  faible 
écart b une  distribution  oleotoire  n'a pas d'importance. Ils ajoutent  que cette distribution 
aleatoire  peut  Btre  testée sur des CQS connus et  remarquent  ainsi que si on retire la zone 
riche en A+T chez  la  drosophile  on  s'attend à trouver  deux  sites  pour  Hae 111 et qu'on  en 
observe 2.8 0.5. De même pour Eco RI on en observe 4.3 0.7 contre 3.9 attendus. 
Pourtant,  Adams et Rothrnan  (1982)  notent  que la  distribution  des  sites de restriction  est 
significativernent non aléatoire et que cela peut affecter l'estimation des divergences 
nucléotidiques.  Leur  analyse  montre  clairement  que  certes  les  fréquences  des  diffkrentes 
bases  sur  l'ensemble de la  molécule  semblent  respecter  les  règles du hasard  mais que cela 
n'est  plus  vrai  dës  qu'on  s'intéresse à des  séquences de plus de trois  nucléotides  contigus. 
Sur 54 enzymes testées sur la séquence  d'ADNmt  humaine  seules  7  présentent  des  sites 
aléatoirement  distribués sur une  batterie de 9 tests  statistiques. II est  remarquable que leur 
étude  comprenne  également des  génomes de deux  groupes  très  différents de virus et 
que ce type  de biais y soit également observé. Cela indique l'existence probable de 
contraintes  sélectives sur  les  sites  eux-mêmes ou sur  des  séquences qui leurs  sont  likes.  Quoi 
qu'il en soit ces observations amènent donc Adams et Rothman (1982) à considérer 
comme  fortement  sujettes à caution  le  estimations de divergences  nucléotidiques  quand 
on utilise  certaines  enzymes. 
On  pourra  objecter  que, si les  critiques  d'Adams et Rothman  (1982)  sont  justifiées, 
elles concernent les  divergences  absolues et pas  nkcéssairement  les  divergences  relatives. 
Nei et Tajima  (1983)  font  par  ailleurs  remarquer  que  ces  biais  ne  sont p a s  très  importants 
pour  des  niveaux de divergence  raisonnables d e 0.5. 
La présence de points  chauds  mutationnels,  c'est à dire de nucléotides  qui  mutent 
plus  fréquemment que les  autres  ne  peut  pourtant p a s  être  négligé  aussi  aisément.  De  tels 
points  chauds  semblent  présents  dans  la  zone  riche en A+T si on utilise  des  enzymes de ... 
restriction  reconnaissant  des  sites  sans A, comme  Hoe 111. Cependant Nei et Tajima  (1983) 
ont montré que ce biais  est  également  faible quand on utilise un grand nombre, 
d'enzymes. 
Le problème peut être évité en choisissant des fragments de génome où les 
mutations  sont  réparties  assez  uniformément à I'échelle  taxonomique  considérée. Pour  être 
sûr d'avoir  bien  choisi ce fragment, à condition  qu'il existe, il faut cependant passer p a r  le 
séquençage. 
D'autres  types de biais  existent. Ainsi, alors  qu'elles  ne  devraient  former  qu'un  tiers 
des mutations observées, les transitions peuvent représenter plus de 90% entre espèces 
proches (Nei 1987). Ce biais entre transitions et transversions  n'engendre cependant de 
problèmes  d'estimations  que si d > 0.3 (Nei  et  Chakraborty, 1976 ; Nei et Tajima, 1981 ; Nei 
et  Tajima,  1983). 
- .  
Comme justement les travaux utilisant les enzymes de restrictions ne concernent 
- que des  populations  d'une  spèce  ou  des  espëces  proches,  ces  biais  resteront 
généralement  négligeables.  Lansman et al., (1981) notent ainsi que les  divergences  intra- 
spécifiques sont en général inférieures à 0.03 chez des mammifères tandis que Nei et 
Tajima (1983) l'estiment à moins de 0.1 chez des drosophiles. Entre espèces proches 
Lansman et al., (1 981)  trouvent  des  valeurs  comprises  entre 0.08 et 0.25. Les  estimations  que 
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nous  avons obtenu  pour les populations de S. aurita sont de l'ordre de quelques  pourcents 
(<O.Il, ce qui est  rassurant. 
: 
Une des hypothgses implicites de ces moddes est que  l'on  puisse  identifier  tous les 
fragments.  Cela peut 6tre problématique s'il y a des  fragments qui  ne sont p s  s&p@lrables 
r migration (de tailles similaires) ou s'il y a  des  fragments  courts  (Adams et Wothman. 
4982). Dans le cas des  grands  fragments cela ne pose p a s  trop de problème puisqu'on 
conna3 la taille de la molécule  entiere. En revanche les petits  fragments  peuvent passer 
inaperqu pour deu raisons. Tout d'abord la nettete d'un fragment sur un gel est une 
fonction  croissante de la quantité d'ADN du fragment (de sa longueur, done). De  plus, b 
précision sur la Ion ueur de la  rnol&cule  totale  ne  permet pas de mettre en 6vidence de 
courtes  d6l6tions ou insertions. 
G&éralement, ce probl&me est tout simplement &it6 (L~~nsman el" CI/.# 198'1 : 
Brown, 1985). Cependant Nei et Tajima (198'1) notent  que les calculs devraient en tenir 
compte puisqu'on  risque de négliger  des sites. Ils montrent  egolement que l'effet de ces 
fragments  est  en g6n6ral n6gligeable. 
En conclusion,  toutes  ces  etudes  indiquent  que si on utilise un assez grand nombre 
d'enzymes et si la divergence n'est p s  trop  importante (d < 6,1 b 8.31 alors toutes les 
hypothgses  simplificatrices de Nei  et Li (1979) peuvent  Btre  suppos$es  sans que cela influe 
fortement sur  les  estimations de d. 
II faut pourtant rappeler  l'existence de methodes ei6velopp6:es independamment 
; Kaplan et Lan ley, I979 : Gotoh et al., 1979). Nous  n'allons  pas en discuter ici 
les  details  mais  noter que Lansman et a/. (1981) ainsi que Li et  @mur ( 9  991) remarquent' 
qu'en gén6ral les r6sultats sont similaires. 
Si cene approche a  eu un certain suce&  c'est le rgsultat d'un  travail  opiniatre et 
ambitieux de Nei et de ses disciples  ur  tous les fronts cone rnant la divergence 
mol&culaire  (Nei et Li, 1979 ; Nei et Tajima, 1984 ; Tajima et Nei, 198 ; Nei et Tajima, 1983, 
Tajima, 19685 ; Nei, 1985 ; Nei, .I987 ; Nei et Jin, 1989 ; Nei et Miller, 1990). Nous  allons le voir 
très rapidement.  Mais  c'est  aussi pace que  la  méthode de Nei et Li (1979) a eu le  merite 
de tenir compte également de la  variabilité b l'interieur des populations. 
DI LES D~VELOPPEMENTS ULTÉRIEURS 
Comme nous le notions  quelques  lignes  plus  haut, de nombreuses  contributions se 
sont ajout6es depuis 1979 au travail de Nei et Li. Nei (1987) et Nei et Miller (1990) ont 
discuté ces amitliorations et leurs  limites. 
1) Amellorgtion de I emation de la diveraence  nucleotldlaue, C .  I .  - . .  
Gotoh ef al. (1979) ainsi que Kaplan et Langley (1979) ont  proposé  des  méthodes 
d'estimation de la divergence nucléotidique en utilisant une approche basée sur le 
principe du maximum de vraisemblance. Ils estiment donc la  divergence  nucléotidique la 
plus  vraisemblable  dans un modèle  dévolution  particulier.  Cependant,  les  calculs  peuvent 
devenir  assez  compliqués  lorsque  plusieurs  classes  d'enzymes  sont  utilisées.  Nei et Tajima 
(1983) ont donc proposé de simplifier l'approche. Cependant, Nei et Miller (1990) ont 
montré qu'on pouvait revenir à l'approche initiale de Nei et Li (1979) et que certaines 
simplifications  pouvaient  faciliter  grandement  les  calculs  sans  grande  perte  d'information 
et de précision. En effet, dès que le nombre d'haploiypes croit ainsi que 'le nombre 
d'enzymes utilisées les calculs proposés par  Nei et Tajima (1983) peuvent devenir très 
lourds. 
Nous n'expliquerons p a s  ici les calculs précis de Nei et Miller (1990) bien  que ce 
soient leurs approximations qui  ont  été utilisées dans nos analyses. En effet l'esprit reste 
celui de Nei et Li (1979). Les simplifications utilisées sont des astuces de calculs qui 
permettent  d'éviter  certaines  combinatoires  lourdes de l'approche  initiale. 
Nous  avons déjd noté  que  la variance  autour de la valeur de d avait €36 estimée 
approximativement p a r  Nei et Li (1979). Nei et Tajima (1981) avaient apporté une 
amélioration  en calculant analytiquement  la  variance  d'6chantillonnage de n. Nei et Jin 
(1989) ont  proposé  des  estimations  analytiques  plus  précises de  cette variance  ainsi  que 
de celle de d. 
Nei et Miller (1990) à nouveau proposent de simplifier l'approche en utilisant les 
techniques de rééchantillonnage  devenues  classiques  telles que le bootstrap et le 
jackknife  dCivelopp6es p a r  Efron (1982). Cette  approche a l'avantage sur celle de Nei et 
Jin (1989) d'être  non  paramètrique  et  donc de ne p a s  dependre  d'un  modèle  particulier 
de mutation (Nei  et  Miller, 1990). 
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RËSUMÉ 
Surdinella aurita et S. maderensis sont  deux  espèces de sardinelles de grande 
importance  économique en  Afrique de l'Ouest.  La  différenciation  génétique de ces  deux 
espQces a  Bté  analysée à l'aide de deux  iypes  de  marqueurs  génétiques. 
L'analyse des allozymes a mis en  évidence  une  faible  variabilité  génétique  chez S. 
auritu et un important polymorphisme chez S. maderensis. Cela semble dû  au fait que 
certains  locus  n'ont  pas  pu  ëtre  analysés  chez S. aurita. Chez S. maderensis. 5 locus  variables 
ont  permis de mettre  en  évidence  une  légère  différenciation  en  Afrique de l'Ouest  ainsi que 
de très forts déficits en hétérozygotes. Ces déficits semblent décroître avec I'âge des 
individus.  En  outre  des  bancs de jeunes  individus  presentent  Bgalement de trës forts  déficits 
en  hétérozygotes  sans  ëtre  différenciés  les  uns  des  autres, c  qui  montre  que  ces  déficits  ne 
sont  pas dûs à des  mélanges  d'unités de reproduction mais à des  phénomènes  internes  aux 
bancs. 
La region de contrôle de l'ADN mitochondrial a éte amplifiee par réaction de 
polymérisation en chaîne et digérée par des enzymes de restriction. Chez S. aurira les 
résultats  montrent que les régions  méditerranéennes et  africaines  .sont  génétiquement  très 
différenciées. Par  ailleurs, les échantillons  américains  sont  génétiquement  très  proches  des 
échantillons  médite;ranéens  bien que la différenciation  génétique  entre  ces  deux  régions 
soit  significative.  Aucune  différenciation nette n'a Btë mise  en  Qvidence le long des  cdtes 
africaines. Ceci pourrait indiquer un Bvénement recent d'expansion rapide sur l'aire de 
distribution  africaine  actuelle,  comme  semblent le montrer les résultats du test de Tajima et 
l'analyse  des  distributions  des  différences  par  paires. 
Chez S. maderensis, l'analyse de la region de contrôle  a  permis de montrer  qu'il  existe 
une différenciation  en Afrique de l'Ouest,  principalement  due à la  presence de I'échantillon 
des Canaries. S. maderensis semble  golement  influencke ' par ' un  Bvenement 
démographique  récent. 
ABSTRACT 
Surdinella ourita and S. muderensis are two sardinella species of much economic 
importance in West Africa. The genetic differentiation of these two species has been 
investigated  using two kinds  of genetic markers. 
S. auriru showed  only  slight genetic  vatiability  while S. maderensis showed a  high  level 
of polymorphism  usi.ig  allozymes.  This could  be  due to the fact  that some loci  could  not be 
analysed for S. aurita. Using 5 variable loci in S. maderensis, we found a slight genetic 
differentiaton  among West African  populations and important  heterozygote  deficits  within 
each  population. These deficits seem to decrease with ?he age of the fishes. Moreover, 
schools of young individuals also show important heterozygote deficits while no genetic 
differentiation is observed  among  them. This indicates that these  deficits  are due to internal 
phenomena not to the mixture  of reproduction units. . 
The mitochondrial DNA control  region has been amplified  using the polymerase chain 
reaction and digested with restriction enzymes. For S. uurifa, the results indicate that the 
Mediterranean and African regions are genetically strongly differentiated. Moreover, the 
American  samples are  genetically  very  close to  Mediterranean  samples  though  these two 
regions  are  genetically  significantly  differentiated.  No  clear  differentiation  has been 
observed  among  African  populations. This might  indicatethat a recent and rapid  expansion 
event  may  have occured within  the  current  African  distribution  area,  as indicated  by  the 
results  of the Tajima  test and  the  pairwise  differences  distributions  bnalygs. 
differentiation  among West African  samples,  which is mostly due  to  the Canaries  sample. S. 
maderensis also  seems to have been  influenced  by  a  recent  demographic  event. 
.- For S. maderensis, the  control  egion  a alysis  hows that there is a  genetic 
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